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RESUMEN  

 

Las comunidades biológicas enfrentan cambios sustanciales causados por la deforestación y 

la fragmentación, lo cual, resulta en la formación de paisajes antropogénicos y 

modificaciones en su estructura. La variación en los atributos ambientales produce respuestas 

diferenciales en las especies, las cuales dependen de los aspectos que se derivan de sus 

estrategias de vida. En este estudio, se evaluó la respuesta de las comunidades de pequeños 

mamíferos y sus ectoparásitos ante la variación en los atributos de la vegetación y el paisaje 

a lo largo de un gradiente dentro y alrededor de la Reserva de la Biosfera de Calakmul. Para 

ello, se realizaron análisis en tres niveles de integración de estas comunidades: 1) 

composición taxonómica, 2) respuesta funcional y 3) familias de ectoparásitos. Los 

resultados revelan que las comunidades de pequeños mamíferos se encuentran altamente 

influenciadas por la variación en la estructura de la vegetación, así como por los atributos del 

paisaje, donde algunas variables como el área basal, la altura del dosel y la profundidad del 

mantillo pueden modular la respuesta de algunas especies. De igual forma, las familias de 

ectoparásitos que interactuaron con estas comunidades presentaron una alta afinidad por las 

preferencias de sus hospederos, como la variación en los porcentajes de cobertura y la 

conectividad entre los fragmentos del bosque nativo. Las preferencias del hábitat por parte 

de cada especie repercutieron en sus respuestas a lo largo del gradiente, mientras que la 

composición de la vegetación, así como la presencia del bosque nativo y secundario 

influyeron en la variación de los atributos funcionales relacionados con el hábito alimenticio 

y el tipo de locomoción en las comunidades de micromamíferos. Las especies Heteromys 

gaumeri y Marmosa mexicana presentaron una mayor vulnerabilidad ante los cambios en su 

hábitat, mostrando una asociación positiva con altos niveles de área basal y altura del dosel 

en bosques maduros. Los ectoparásitos temporales, como las pulgas y los ácaros 

trombicúlidos, mostraron afinidad por sitios más heterogéneos, mientras que los 

ectoparásitos permanentes, como los piojos, estuvieron altamente relacionados con la 

preferencia por hábitats conservados de sus hospederos. Estos resultados revelan cómo la 

conservación de los remanentes de bosque nativo y el entendimiento sobre la dinámica 

hospedero-ectoparásito es útil para 1) mantener la regulación poblacional de especies 

generalistas de pequeños mamíferos y sus ectoparásitos, 2) evitar la pérdida de hábitats 

conservados, 3) aportar al conocimiento de los ciclos naturales del parasitismo y 4) mitigar 

la dispersión de las poblaciones de ectoparásitos relacionados con enfermedades zoonóticas, 

lo cual es crucial para la toma de decisiones, el manejo y la conservación de los ecosistemas 

y la salud humana.  
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ABSTRACT 

 

Biological communities are facing substantial changes caused by deforestation and 

perturbation events, which result in anthropogenic landscapes and modifications on species 

interactions and communities structure. The variation in enviromental attributes might 

produce different responses to species, which depend mainly on their natural history. In this 

study, we evaluated the response of small mammals communities and their associated 

ectoparasites to variation in vegetation and landscape attributes along a gradient in and 

around the Calakmul Biosphere at three integration levels: 1) taxonomic composition, 2) 

functional response and 3) ectoparasites families. Our results reveal that small mammals 

communities are highly influenced by the variation in the structure of the vegetation as well 

as by landscape attributes, where basal area, canopy height and litter depth modulated the 

response of species whereas ectoparasites were also highly associated with the response of 

their hosts to variation in the percentage of coverage and connectivity between fragments of 

native forests. Habitat specialization showed differences between simplified and conserved 

habitats, given the specific requirements of each species, whereas the identity of the 

vegetation and secondary succession landscapes influenced the selection of determined 

functional traits on small mammals communities. H. gaumeri and M. mexicana were 

sensitive to variation and positively associated with high levels of basal area and canopy 

height on mature forests. Temporal ectoparasites, such as fleas and chigger mites showed 

affinity for heterogeneous sites whereas permanent ectoparasites, such as lice were highly 

related with the preference for conserved habitats of their principal hosts. Our results reveal 

how the conservation of native forest remnants, and the understanding of species interaction 

are useful to 1) maintain a control of generalist small mammal and ectoparasites species, 2) 

avoid habitat specialist loss, 3) maintain natural cycles of parasitism and 4) decrease in 

ectoparasites related with zoonotic diseases, which is crucial for ecosystems management, 

communities ecology and human health.  
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INTRODUCCIÓN  

 

Los parásitos forman parte importante de la diversidad biológica (Krasnov y Poulin, 2006), 

pues impactan en la estructura de las comunidades al regular las densidades de hospederos, 

lo cual repercute en la riqueza de especies e incide en la complejidad de las redes tróficas 

(Klein et al., 2018; López-Pérez et al., 2022; Shuai et al., 2022). El parasitismo provoca 

cambios en los niveles de competencia y modifica la dieta, el comportamiento, la respuesta 

inmune y la fisiología de los individuos, lo cual reduce su éxito reproductivo y aumenta su 

vulnerabilidad ante la predación (Christe et al., 2006). Esta interacción también actúa como 

un bioindicador de poblaciones sanas, al regular las densidades de especies generalistas, lo 

cual, sumado a la presencia o ausencia de determinadas especies de parásitos especialistas, 

puede indicar el estado de “salud” de un ecosistema (Hatcher et al., 2012). Sin embargo, 

algunos parásitos actúan como vectores en la transmisión de virus y bacterias relacionadas 

con enfermedades zoonóticas, lo que destaca la relevancia de su estudio para la 

epidemiología y la salud pública (Hugot et al., 2001; Shuai et al., 2022).  

Dentro de los parásitos externos (ectoparásitos) destacan principalmente los artrópodos, los 

cuales se encuentran mayormente asociados a mamíferos, reptiles y aves, incluyendo 

diversos ordenes de insectos como pulgas, piojos o moscos además de algunos arácnidos 

como garrapatas y otros grupos de ácaros localizados en tegumentos exteriores o cavidades 

como las fosas nasales y los oídos (López-Pérez et al., 2022; Shilereyo et al., 2022). En forma 

general, este grupo depende de parámetros relacionados al hospedero al igual que de los 

rasgos funcionales de su especie, como la densidad, el sexo, la edad, la dinámica social o el 

comportamiento de defensa y anidación, lo cual, controla su transmisión, modula sus nichos 

ecológicos y determina la estructura de sus infracomunidades (Pilosof et al., 2012; Young et 

al., 2015; Sponchiado et al., 2017; López-Pérez et al., 2022). Asimismo, algunas 

características del hábitat, como la estructura de la vegetación, la complejidad del sotobosque 

y la cobertura del dosel (Poulin et al., 2006) son factores importantes para la reproducción y 

desarrollo de algunos ectoparásitos temporales, los cuales presentan estadios fuera del 

hospedero ubicados dentro de la vegetación que son más susceptibles ante las variaciones 

ambientales de su entorno. Las condiciones en la temperatura y la precipitación, así como el 

cambio en la humedad relativa y la incidencia de la luz solar (Klein et al., 2018) también 
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pueden afectar o promover el desarrollo de las larvas de algunos ectoparásitos, como ocurre 

en algunas especies de garrapatas que ovipositan dentro del mantillo (Waladde et al., 1996; 

Anderson y Magnarelli, 2008; Izá, 2010; Liljesthröm y Lareschi, 2018). Otras propiedades 

del microhábitat como el tipo de material, la profundidad y la localización del nido pueden 

influir sobre el desarrollo de algunos de los estadios de otros ectoparásitos, como se ha 

documentado en larvas de pulgas  y ácaros nidícolas (Krasnov et al., 2005; Kaminskienė et 

al., 2020). Adicionalmente, algunas características de menor escala relacionadas al cuerpo y 

al pelaje del hospedero, como el área que este cubre, la muda y la intensidad del acicalamiento 

(grooming), constituyen factores importantes para algunas especies de piojos y ácaros 

(Marshall, 1981).  

A nivel del paisaje, la distribución geográfica, la tasa de movilidad y el tamaño de las áreas 

de acción de los hospederos (Møller et al., 1993; Hamidi y Bueno-Marí, 2021) también 

pueden influir en la abundancia y prevalencia de algunos tipos de ectoparásitos, al igual que, 

la disponibilidad de hembras y el sobrelapamiento de los territorios entre individuos, pueden 

facilitar su transmisión horizontal a través del contacto directo, especialmente durante la 

época reproductiva, como se ha documentado en machos hospederos polígamos (Krasnov et 

al., 2006; Buchholz y Dick, 2017). Estos factores favorecen su dispersión y permeabilidad 

ya que la movilización entre diferentes parches de vegetación o estratos de forrajeo puede 

incrementar la tasa de encuentro con nuevos hospederos y facilitar la adquisición de nuevos 

ectoparásitos (Krasnov et al., 2002; Lareschi y Krasnov, 2010; Buchholz y Dick, 2017; 

Shilereyo et al., 2022). 

Los pequeños mamíferos no voladores 

Los pequeños mamíferos no voladores (Rodentia, Didelphimorphia, Paucituberculata y 

Eulipotyphla) son ampliamente reconocidos por su variedad de funciones ecológicas, ya que 

pueden modificar la estructura de la vegetación, depredando plántulas y dispersando 

semillas, lo cual contribuye a la regeneración de los bosques (Morand et al., 2007; Young et 

al., 2015). De igual forma, su alta fecundidad y la variabilidad de respuestas que presentan 

ante los cambios de su hábitat los convierte en un buen indicador del nivel de perturbación 

en una zona determinada (Monteiro-Vieira y Monteiro-Filho, 2003; Dirzo et al., 2014; Arce-

Peña et al., 2019; Morales-Díaz et al., 2019). Los pequeños mamíferos también conforman 
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uno de los eslabones más importantes dentro de la cadena trófica, al ser presas clave de una 

amplia gama de especies y a su vez por ser depredadores de varios tipos de invertebrados 

(Young et al., 2015; Morales-Díaz et al., 2019). Igualmente, son reconocidos como 

reguladores de las poblaciones de otros vertebrados al ser polinizadores y vectores de 

múltiples agentes infecciosos, representando a su vez uno de los grupos más importantes de 

hospederos de varios grupos de ectoparásitos, lo cual modula sus densidades y afecta a otras 

interacciones como la intensidad de la herbivoría y los niveles de predación dentro del 

ecosistema (Sinclair, 2003; Poulin et al., 2006; Young, et al., 2015).  

La densidad y abundancia de los pequeños mamíferos depende de las condiciones y los 

cambios de su hábitat, especialmente de la estructura de la vegetación, en donde los altos 

porcentajes de sotobosque y una mayor cantidad de cobertura vegetal, les confiere protección 

contra los depredadores (Gutiérrez-Granados y Dirzo, 2021). Otros factores como un estrato 

arbóreo bien desarrollado y mayores alturas en los árboles (Sánchez-Cordero et al., 2005) 

además de la presencia de rocas, mantillo y troncos caídos en el suelo, representan lugares 

óptimos para sus nidos y refugios, lo cual contribuye a su éxito reproductivo (Bermúdez et 

al., 2010; Morales-Díaz et al., 2019). A nivel del paisaje, la presencia de barreras ecológicas 

y diferentes tipos de coberturas además de la conectividad entre los fragmentos de bosque 

nativo pueden modificar su dispersión y movilidad (Wolff, 1999), lo cual depende del tamaño 

de su distribución geográfica y de la flexibilidad de su dieta (Morales-Díaz et al., 2019). Las 

respuestas que los pequeños mamíferos pueden presentar ante los disturbios dependen de las 

diferencias en las preferencias de hábitat, ya que hay especies que son intolerantes y sensibles 

ante los cambios en su ambiente, por lo cual son menos abundantes en mosaicos perturbados. 

Por otro lado, otras especies generalistas y oportunistas presentan una mejor adaptación ante 

estos cambios y ocupan fácilmente nuevos hábitats dada la ausencia de sus depredadores y 

competidores (Utrera et al., 2000; Wolff, 2007; Suzán et al., 2008; Froeschke et al., 2013). 

Estas diferencias ecológicas también repercuten en la adquisición de algunos tipos de 

ectoparásitos, ya que las especies generalistas comúnmente relacionadas con enfermedades 

transmisibles son más abundantes y móviles dentro de paisajes fragmentados (Wolff, 2007; 

Püttker et al., 2008) por lo cual presentan una mayor carga parasitaria (Madinah et al., 2011; 

Erazo et al., 2019). 
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Entre los grupos principales de ectoparásitos encontrados sobre pequeños mamíferos se 

pueden destacar la clase Insecta con los órdenes Siphonaptera y Psocodea y a la clase 

Acarina, los cuales presentan una amplia variabilidad de hábitos ecológicos (Estébanes-

González et al. 2011). Los ácaros laelápidos se alimentan de piel muerta o secreciones 

glandulares de las crías de los pequeños mamíferos que habitan en los nidos. Por otro lado, 

las larvas parásitas de los ácaros trombicúlidos, se localizan principalmente en la cabeza o en  

las orejas (Shatrov y Kudryashova, 2006) y se alimentan de fluidos tisulares o sangre 

(Hoffman, 1990; Balashov et al., 2007; Montiel et al., 2009). Otros ectoparásitos 

hematófagos y temporales (Medvedev y Krasnov, 2006) como las garrapatas de las familias 

Ixodidae y Argasidae (Durden, 2006) así como las pulgas de las familias Pulicidae, 

Ceratophyllidae, Rhopalopsyllidae y Ctenophthalmidae, pueden presentar estadios larvales 

y adultos que se encuentran en los nidos o el pelaje (Acosta, 2005; Vázquez et al., 2005). 

Este grupo también presenta ectoparásitos permanentes que tienen adaptaciones 

morfológicas especializadas (garras tibio-tarsales y piezas bucales perforantes) para 

adherirse al pelaje, como los ácaros de las familias Listrophoridae y Myobiidae, que se 

alimentan de secreciones sebáceas. De igual forma, los piojos chupadores caracterizados por 

su gran especificidad presentan una relación más estrecha con este grupo, como las familias 

Nophthiriidae, Enderleinellidae, Hoplopleuridae, Linognathidae y Polyplacidae (Cannon, 

2010; De la Fuente, 2014; Sánchez-Montes et al., 2016; Klein et al., 2018), que son 

hematófagas, específicas y mayormente encontradas sobre roedores (Kim, 2006).  

Los ectoparásitos de los pequeños mamíferos presentan una alta sensibilidad ante los cambios 

ambientales (Carmichael et al., 2007) y dependen de la disponibilidad de hospederos y del 

contacto entre individuos para su propagación. Por tanto, la respuesta que estos pueden 

presentar ante los gradientes de perturbación (Leirs y Singleton, 2006) está sujeta a su 

capacidad de infestación, su grado de especificidad y a la variación en los aspectos de su 

ciclo de vida (Lareschi y Krasnov, 2010; López-Pérez et al., 2022). Por ende, un aumento en 

la abundancia de hospederos oportunistas puede incrementar su prevalencia, mientras que la 

ausencia de un hospedero determinado afecta las abundancias de algunos grupos. En este 

sentido, el estudio y la información sobre la interacción pequeño mamífero-ectoparásito 

podría incrementar el conocimiento sobre la influencia de los cambios en la estructura del 

hábitat sobre ambas comunidades (Bonifaz y Mena, 2021). Esto es de gran utilidad al 
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momento de tomar decisiones de manejo de las enfermedades zoonóticas, la salud pública y 

la conservación de los ecosistemas, dado el rol que los ectoparásitos tienen sobre sus 

hospederos y la variedad de respuestas que los pequeños mamíferos pueden presentar ante 

las perturbaciones (Morand y Poulin, 2006; Hatcher et al., 2012; Shireleyo et al., 2022).  

Por ello, con el fin de analizar la influencia de las condiciones de la vegetación y el paisaje 

sobre la comunidad de pequeños mamíferos y sus ectoparásitos junto con la susceptibilidad 

de los hospederos ante el ectoparasitismo, en este estudio se examinaron las respuestas de 

estas dos comunidades a lo largo de un gradiente de perturbación en la región de Calakmul, 

una zona de bosque tropical con una gran biodiversidad que presenta una amplia gama de 

mosaicos vegetales resultantes de actividades como la agricultura, la fragmentación y la 

deforestación (García-Gil y Pat-Fernández, 2000). Esta investigación busca aportar 

información relevante relacionada con la integración de cuatro aspectos importantes de las 

comunidades de pequeños mamíferos no voladores y sus ectoparásitos, las cuales 

corresponden a: a) su respuesta ante los gradientes de perturbación en paisajes complejos 

(Lundqvist et al., 1990; Umetsu y Pardini, 2007; Lareschi y Krasnov, 2010; Gómez-

Rodríguez et al., 2015), b) la dinámica de sus interacciones (Balashov et al., 2007; Obiegala 

et al., 2021), c) el estudio de los atributos funcionales de los pequeños mamíferos (Gómez-

Ortiz y Moreno, 2017; García-Navas, 2019; Onditi et al., 2022) y d) la susceptibilidad que la 

comunidad de hospederos puede presentar ante el ectoparasitismo (Cardoso et al., 2016; 

Hamidi y Bueno-Marí, 2021; Shuai et al., 2022). 

OBJETIVOS E HIPOTESIS 

Objetivo general 

Identificar la influencia de la variación en la estructura y composición de la vegetación, 

así como de la configuración y composición del paisaje sobre la estructura y composición 

de la comunidad de pequeños mamíferos y sus ectoparásitos a lo largo de un gradiente de 

perturbación dentro y alrededor de la Reserva de la Biosfera de Calakmul. 

Objetivos específicos 

a) Caracterizar la estructura y composición de las comunidades de pequeños mamíferos 

presentes en un gradiente de perturbación en el bosque tropical de Calakmul. 
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b) Caracterizar la respuesta funcional de las comunidades de pequeños mamíferos ante 

la variación en los atributos del hábitat y el paisaje a lo largo del gradiente de estudio. 

c) Describir la estructura y composición de las familias de ectoparásitos asociados a los 

pequeños mamíferos presentes en este gradiente. 

d) Determinar la red de interacciones parásito-huésped entre las principales familias de 

ectoparásitos y los pequeños mamíferos encontrados. 

Hipótesis  

Se plantea que: a) la composición de las comunidades de pequeños mamíferos no voladores 

a lo largo del gradiente responderá más a los atributos relacionados con la variación en la 

estructura de la vegetación que a los atributos del paisaje, b) las diferencias en los aspectos 

ecológicos  de las especies determinarán su respuesta a la variación de estos atributos, c) los 

pequeños mamíferos y los ectoparásitos de hábitos generalistas serán mayormente 

abundantes y prevalentes en sitios que presenten algún grado de perturbación y d) las 

preferencias del hábitat por parte de cada hospedero incidirán en la ocurrencia e interacción 

con determinadas familias de ectoparásitos. 

ANTECEDENTES 

Factores que estructuran las comunidades de pequeños mamíferos 

Es poco el conocimiento sobre el comportamiento y la distribución de las comunidades de 

pequeños mamíferos no voladores a través de gradientes con distinto nivel de perturbación. 

Sin embargo, se ha documentado que sus respuestas podrían estar relacionadas con las 

diferencias en las preferencias del hábitat, por ejemplo, en Costa Rica, un estudio realizado 

por Saénz (1999) encontró que la ocurrencia de Ototylomys phyllotis se encuentra 

directamente relacionada con la altura de los árboles y el número de especies arbóreas, 

mientras que en Chiapas, Sánchez-Cordero et al. (2005) encontraron que la abundancia de 

Mus musculus, se encuentra inversamente relacionada con el porcentaje de cobertura de 

herbáceas, mientras que la altura de la vegetación fue crucial para la abundancia del roedor 

Reithrodontomys gracilis. También se ha documentado que la abundancia de los roedores y 

marsupiales puede variar con la época estacional, siendo la época de lluvias la que tiene un 

mayor aumento poblacional por la productividad y disponibilidad de alimento (Hernández-

Betancourt et al., 2008). Otros estudios reportan altas abundancias de algunas especies en 
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sitios caracterizados por estratos arbóreos desarrollados de mayor altura además de altos 

porcentajes de rocas, troncos caídos y montículos (Bermúdez et al., 2010).  

Otras especies de roedores presentan cierto nivel de tolerancia en sitios heterogéneos, como 

algunas especies de heterómidos que dispersan especies de plantas pioneras en sitios 

perturbados o estudios que reportan una mayor diversidad y abundancia de roedores en sitios 

con un grado de perturbación intermedia (Vera y Conde y Rocha, 2006). Una situación 

similar se ha observado con marsupiales didelfidos, los cuales pueden presentar altas 

abundancias en sitios perturbados mientras que algunas pocas especies pueden preferir 

hábitats más conservados y continuos (Cruz-Salazar et al., 2016). Un estudio realizado por 

Morales-Díaz et al., (2019) en la estación biológica de Chamela en Jalisco, encontraron que 

una de las especies más frecuentes Liomys pictus estuvo mayormente asociada a los sitios 

que presentaban una mayor cobertura arbórea y un mayor número de individuos, mientras 

que otras especies más generalistas fueron afines a sitios con una mayor cobertura de 

sotobosque, menor cobertura arbórea y poca complejidad en la vegetación.  

En la península de Yucatán, Hernández-Betancourt et al., (2003) caracterizaron el área de 

acción y la organización social de Heteromys gaumeri en una selva mediana subcaducifolia 

del municipio de Tzucacab, seguidamente Hernández-Betancourt et al., (2008) describieron 

la fluctuación poblacional de la rata orejuda Ototylomys phyllotis en la misma zona. 

Igualmente, Cimé-Pool et al., (2010) analizaron la comunidad de roedores en la Reserva de 

Dzilam, en donde encontraron una fuerte influencia del nivel de perturbación sobre la rata 

orejuda. De igual forma, Panti-May et al., (2012) evaluaron la ocurrencia y parámetros 

poblacionales de Mus musculus y Rattus rattus en cercanías a zonas urbanas mientras que 

Hernández-Betancourt et al., (2012) encontraron una mayor diversidad de roedores silvestres 

y endémicos en pequeños fragmentos de acahual en la Reserva de Cuxtal. 

A nivel de paisaje, los estudios de San-José et al., (2014) en la selva Lacandona y Morales-

Díaz et al., (2019) en Chamela, encontraron una influencia de la estructura del paisaje, en el 

primer caso sobre las preferencias de los roedores y en el segundo caso, un efecto de la escala 

espacial, a la cual estos respondieron positivamente a buffers del paisaje entre 500 y 1500 

metros en donde algunas especies estuvieron asociadas a largas extensiones de bosques 

preservados. Igualmente, estudios realizados en marsupiales han encontrado que algunas 



10 

 

especies se ven afectadas por el número de parches y la continuidad de zonas conservadas, 

pese a que este grupo se encuentra asociado principalmente a hábitats perturbados (Cruz-

Salazar et al., 2016). Otras especies de pequeños mamíferos consideradas como generalistas 

se encuentran mayormente relacionadas con la transmisión de patógenos y se reconocen por 

su capacidad de aprovechar la heterogeneidad ambiental para ser dominantes y mantener una 

alta densidad poblacional lo cual se denomina “ratonización” (Hulbert y Boag, 2001; Morand 

et al., 2007; Reperant et al., 2009; Arellano et al., 2012; Dirzo et al., 2014; Arce-Peña et al., 

2019). En consecuencia, generalistas como Oligoryzomys fulvescens, Zygodontomys 

brevicauda y Penomysens maniculatus podrían favorecer la transmisión de enfermedades 

zoonóticas como el hantavirus (Utrera et al., 2000; Suzán et al., 2008; Froeschke et al., 2013) 

o la enfermedad de Lyme a través de vectores como el caso del roedor Peromyscus leocopus 

y la garrapata de patas negras Ixodes scapularis (Nupp y Swihart, 1996; Walker et al., 1998; 

Allan et al., 2003; Azpiri et al., 2005; Deem et al., 2008; Suzán et al., 2008; Medina-Vogel, 

2010; Froeschke et al., 2013; Arce-Peña et al., 2019).  

Respuesta funcional de los pequeños mamíferos ante los cambios en su ambiente 

En cuanto al estudio de los atributos funcionales de los mamíferos, existen algunas revisiones 

generales que compilan y clasifican algunos de los rasgos más importantes para este grupo 

de vertebrados junto con su interpretación, como el listado de Gómez–Ortiz y Moreno, 

(2017). Con respecto al análisis de conjuntos de rasgos funcionales más específicos, algunos 

autores como Rivas-Rodríguez y Linares, (2010) evaluaron la relación entre la longitud y 

características de la pata posterior de roedores sigmodontinos con atributos involucrados en 

el tipo de locomoción y preferencia del hábitat. En este estudio se encontró que el tamaño de 

la pata si está relacionado con las características del estrato por donde la especie se moviliza, 

ya sea por vegetación boscosa (una pata caracterizada por presentar una superficie larga, 

dedos medios largos y garras cortas), vegetación abierta (patas más largas y dedos cortos) o 

sobre los árboles (patas anchas, garras cortas y dedos largos). De igual forma, el trabajo de 

Acevedo, (2018) evaluó la variación de los rasgos funcionales de los roedores con respecto 

a la fragmentación, encontrando que algunos de estos atributos como el tamaño corporal y el 

gremio trófico responden ante las variaciones en la estructura de su hábitat. Por otra parte, 

los autores Santini et al., (2019) realizaron un análisis filogenético para ver la influencia del 

grado de urbanización sobre los atributos funcionales de varias especies de mamíferos 
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circundantes a paisajes sinantrópicos. Adicionalmente, Hannibal et al., (2020) identificaron 

el peso de parámetros relacionados con la vegetación y el paisaje sobre un conjunto de 

atributos funcionales de roedores, encontrando que los especialistas que eran arborícolas 

estuvieron más asociados con hábitats caracterizados por una mayor cobertura del dosel y 

troncos caídos, mientras que la variación en los gremios tróficos se relacionó con las 

diferencias en el porcentaje de arbustos y disponibilidad de semillas. Asimismo, Borges y 

Loyola, (2021) encontraron una diferenciación en la respuesta de los atributos funcionales de 

las especies de roedores ante el cambio climático, mientras que Paniccia et al., (2022) 

hallaron que la variación en la composición y la estructura del paisaje fue importante para la 

selección de algunos atributos funcionales de los roedores relacionados con el gremio trófico, 

el patrón de actividad y la masa corporal en un área del Mediterráneo.  

Ectoparasitismo en pequeños mamíferos de México 

Los estudios de ectoparasitismo enfocados en pequeños mamíferos en México abarcan 

principalmente los siguientes aspectos: a) revisión general de las especies de los diferentes 

grupos de ectoparásitos con los registros de sus hospederos y localidades, b) estudios de 

campo o revisión de ejemplares de colecciones biológicas enfocados en el ectoparasitismo y 

sus interacciones con los pequeños mamíferos y c) estudios enfocados en el rol de los 

ectoparásitos como factor clave en la transmisión de bacterias y virus importantes dentro de 

las enfermedades zoonóticas. Para el primer caso, el trabajo de Light et al., (2020a) compila 

de forma general la lista de especies y registros de ectoparásitos de todos los grupos para 

roedores de la familia Cricetidae, completando un total de 110 especies de hospederos para 

31 estados del territorio mexicano. Igualmente, Acosta-Gutiérrez, (2014) realiza un listado 

de las especies de pulgas reportadas para México junto con Sánchez-Montes et al., (2013); 

Pérez et al., (2014) y Sánchez-Montes et al., (2018), quienes presentan una revisión de las 

especies de piojos chupadores con su lista de hospederos y un análisis de la diversidad de 

ácaros para México incluyendo especies parasitas y no parásitas de mamíferos. En un caso 

más específico, Guzmán-Cornejo et al., (2016) hacen una revisión de las garrapatas del 

género Dermacentor, sus hospederos y distribución de estas especies en México al igual que 

Herrera-Mares et al., (2022), quienes presentan una revisión de la distribución geográfica de 

los ácaros Parasitiformes y Acariformes presentes en roedores cricétidos.  
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En el caso de los estudios relacionados con el muestreo de los ectoparásitos a lo largo de 

diferentes estados en el territorio mexicano, Estébanes-González y Cervantes, (2005) realizan 

una revisión de los ácaros ectoparásitos del material biológico de roedores provenientes de 

los estados de Baja California Sur, Jalisco, Oaxaca, Puebla, San Luis Potosí, Veracruz y 

Chiapas, encontrando ácaros y garrapatas de las familias Acaridae, Glycyphagidae, 

Histiostomatidae, Laelapidae, Listrophoridae y Macronyssidae además de Argasidae e 

Ixodidae respectivamente. En el mismo año, Acosta, (2005) realiza un estudio de las pulgas 

de los roedores en Querétaro, mientras que, en el estado de Nuevo León, Tijera-Medina, 

(2005) encuentra garrapatas, ácaros y pulgas. De igual manera, en el estado de Colima, 

Estébanes-González et al., (2011) encontraron a la familia de ácaros laelápidos como la mejor 

representada en el muestreo de roedores. Por otro lado, Guzmán-Cornejo et al., (2012) hace 

una revisión de los ectoparásitos de los marsupiales mexicanos Tlacuatzin canescens y 

Marmosa mexicana, en los estados de Oaxaca y Veracruz, encontrando nuevos registros de 

pulgas y garrapatas en la primera especie, y reportando por primera vez a la garrapata Ixodes 

luciae para la segunda. Por otra parte, Acosta y Fernández, (2015) encuentran una mayor 

prevalencia de pulgas en los estados de Puebla, Tlaxcala y Veracruz, mientras que, para el 

estado de Yucatán, Baak-Baak et al., (2018) encuentran ácaros laelápidos y piojos en 

roedores. Asimismo, Córdoba-Fierro, (2019) reportan una mayor abundancia de pulgas en 

un estudio de roedores en el estado de Chihuahua, mientras que, en la reserva de Chamela, 

Guzmán-Cornejo et al., (2020) y Guzmán Cornejo y Herrera Mares, (2021) reportan ácaros 

de las familias Laelapidae y Listrophoridae junto con garrapatas de la familia Ixodidae en 

cricétidos y otros mamíferos de mayor talla. No obstante, para la región de Calakmul, los 

estudios sobre ectoparasitismo son escasos, con un solo trabajo realizado por Villalobos-

Cuevas et al., (2016), quienes hicieron un estudio de las pulgas parásitas en la región 

incluyendo a las presentes en pequeños mamíferos, encontrando 10 especies de las familias 

Pulicidae y Rhopalopsyllidae principalmente en mamíferos de mayor talla.  

En cuanto a los estudios relacionados con los ectoparásitos y su relevancia como vectores de 

virus y bacterias, Panti-May et al., (2015) analizaron la ocurrencia de Rickettsia felis en 

roedores y grandes marsupiales de Yucatán. Igualmente, Peniche-Lara et al., (2015) y Solís-

Hernández et al., (2016) evaluaron la prevalencia de Rickettsia typhi y Borrelia burgdorferi 

en garrapatas mientras que Torres-Castro et al., (2017) analizaron la presencia de flavivirus 
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en roedores en el mismo estado. Sumado a lo anterior, Panti-May et al., (2021) hicieron una 

revisión de la información relacionada con los parásitos zoonóticos y su relación con 

micromamíferos en la Península de Yucatán. Por otro lado, Dzib-Paredes et al., (2022) y 

Sosa-Bibiano et al., (2022) estudiaron la presencia de estos dos patógenos y su relación con 

Leishmania en roedores de la región junto con López‐Pérez et al., (2022) quienes evaluaron 

la diversidad de Rickettsia y su relación los ectoparásitos de mamíferos en Sinaloa.  

Por otra parte, los estudios dirigidos a evaluar la influencia del hábitat y del hospedero sobre 

las comunidades de ectoparásitos en pequeños mamíferos son pocos, Gómez-Rodríguez et 

al., (2015) estudiaron la partición de hábitat en los ectoparásitos de pequeños mamíferos en 

la estación biológica de Chamela, encontrando diferencias marcadas de las distintas familias 

de ácaros por zonas del cuerpo de los roedores. Barriga, (2021) encontró que la pérdida del 

bosque podría estar relacionada con el aumento en la carga ectoparasitaria en roedores de la 

selva Lacandona, mientras que Giles, (2021), en una zona de Tamaulipas, reportó una mayor 

abundancia de garrapatas en relación con la diversidad de la vegetación, la profundidad del 

mantillo y la época primaveral. Por otro lado, Dáttilo et al., (2020) analizaron cómo esta 

comunidad se ve afectada por las características ecológicas de las especies, encontrando que 

los pequeños mamíferos con un menor tamaño corporal y altos rangos de dispersión pueden 

presentar una mayor abundancia de ectoparásitos. 

Por tal motivo y dada la poca cantidad de estudios que integren la variación en la estructura 

y composición de los pequeños mamíferos y sus ectoparásitos, así como sus respuestas 

funcionales con respecto a diferentes tipos de predictores a lo largo de gradientes de 

perturbación, para este estudio se plantea un análisis enfocado en las respuestas de estas 

comunidades en el bosque tropical de Calakmul. Lo anterior, con el fin de evaluar la 

influencia de la composición y la estructura de la vegetación junto con los atributos de la 

composición y configuración del paisaje. Este proyecto se considera como una de las 

primeras investigaciones que aborda las respuestas de estas comunidades de forma 

simultánea, resaltando la importancia de los mecanismos de las historias de vida en la 

respuesta de cada especie y familia de ectoparásitos. También, se analiza la relevancia de la 

conservación de los ecosistemas nativos para el mantenimiento de las dinámicas de estas 
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comunidades, así como las repercusiones que los disturbios antrópicos ejercen sobre estas 

interacciones y su relación con la transmisión de las enfermedades zoonóticas.   

METODOLOGÍA 

Área de estudio 

El muestreo se llevó a cabo durante la época seca (abril a julio del 2021 – marzo a junio del 

2022) y la época de lluvias (septiembre a noviembre del 2021) dentro y en los alrededores de 

la Reserva de la Biosfera de Calakmul (RBC), localizada en el sur de la Península de Yucatán, 

en los estados de Campeche y Quintana Roo, México (18° 36′ 43.2″ N, 89° 32′ 52.8″ W)  

(Fig. 1). El clima de la región es cálido y subhúmedo de acuerdo con la clasificación de 

Köppen, con una temperatura promedio de 26°C y una precipitación anual media de 1000 a 

1500mm (Vargas‐Contreras et al. 2009). La zona presenta tres épocas estacionales, las cuales 

corresponden a: seca (marzo – abril), lluvias (junio a octubre) y nortes (noviembre a febrero), 

respectivamente  Los dos tipos de vegetación predominante corresponden al bosque tropical 

semideciduo (SFo), caracterizado por presentar una altura del dosel que puede ir desde los 

18 hasta los 25 metros y el bosque inundable espinoso (Tho), cuya altura del dosel varía de 

8 a 15m (Pablo-Rodríguez et al., 2022). No obstante y a pesar de que la Reserva de Calakmul 

corresponde a la segunda extensión de bosque tropical más grande del país con un alto grado 

de conectividad importante para la conservación de este tipo de ecosistemas (Hernández-

Huerta et al., 2000; Villalobos-Cuevas et al., 2016), presenta algunas problemáticas como la 

agricultura intensiva, altas tasas de deforestación y cambios de uso del suelo (Martínez y 

Galindo-Leal, 2002; Vargas‐Contreras et al., 2009). Estas amenazas han promovido la 

formación de mosaicos y fragmentos de diferentes tamaños compuestos por bosque nativo y 

bosque secundario rodeados por una matriz de pastizales y campos de cultivo (Ramírez-

Delgado et al., 2014). 

Sitios de estudio 

La caracterización de las comunidades se llevó a cabo a lo largo de trece sitios permanentes, 

los cuales, representan un gradiente en términos de la variación en la vegetación del bosque 

y la configuración y composición del paisaje. Estos sitios fueron elegidos a partir del análisis 

de imágenes por medio de Google Earth (http://earth.google.com) y a partir de la información 

local aportada por propietarios de la región. En cada sitio se implementó una parcela de 100 
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x 100 m ubicada dentro del mismo tipo de vegetación, con el fin de maximizar la variación 

en el gradiente a lo largo de la reserva y sus alrededores. Los sitios fueron establecidos con 

una distancia mínima de 1000m entre uno y otro, con el fin de evitar efectos de 

sobrelapamiento, cada una de las parcelas correspondió a 0.1 ha (50 x 20 m) de extensión 

dividida en diez cuadrantes de 100 m2 (10 x 10 m) según lo propuesto por Gentry, (1982).  
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Figura 1. Localización de los sitios de estudio. El color verde oscuro corresponde al bosque semideciduo, el 

color marrón corresponde al bosque espinoso, el color verde claro corresponde al bosque secundario y el color 

amarillo corresponde a las zonas de cultivo. Abreviaturas de los sitios: Reserva de Calakmul 1, 2 y 3 (RCa1, 

RCa2, RCa3); Nuevo becal 1 y 2 (NBe1 y NBe2); Caobas 1 y 2 (Cao1 y Cao2); Crescencio Rejón (CRej); Santa 

Rosa (SRos); Cristóbal Colón (CCol); Centauro del Norte (CNor), Kilómetro 120 (K120) y Veinte de 

Noviembre (VNov).  

Muestreo de pequeños mamíferos y sus ectoparásitos 

Se empleó un método estandarizado con 120 trampas Sherman 

(https://www.shermantraps.com) dispuestas en una cuadrícula de 100 x 100 metros, en donde 

se colocaron 100 de estas sobre el suelo separadas a 10m y 20 más en los árboles a una altura 

de 1.5m. Se usó un cebo compuesto de mantequilla de maní, avena en hojuelas y esencia de 

vainilla y se espolvoreó avena en cada entrada. Las trampas permanecieron abiertas desde 

las 17:00 hasta las 7:00h, siendo revisadas en horas de la mañana y recebadas en horas de la 

tarde.  Se realizó un muestreo de cinco noches en total por cada sitio, siendo muestreada una 

noche por sitio de abril a junio del 2021 junto con dos noches por sitio de septiembre a 

noviembre del mismo año y marzo a junio del 2022. Los muestreos se llevaron a cabo en 

ausencia de lluvias y se interrumpieron durante las semanas de luna llena con el fin de evitar 

la posible influencia de la luz lunar sobre las capturas de los pequeños mamíferos no 

voladores. 

Después de la revisión de las trampas, los individuos capturados fueron transportados en 

bolsas de algodón individuales etiquetadas con la hora en la que fueron recogidos y con el 

ID correspondiente (RO1 en adelante). Luego fueron llevados al laboratorio de 

procesamiento y se transfirieron a bolsas plásticas personalizadas con el fin de evitar la 

filtración de sus ectoparásitos. Los individuos fueron identificados siguiendo a Álvarez-

Castañeda et al. (2017) y fueron pesados registrando su sexo, edad (adulto y juvenil) y estado 

reproductivo (no reproductivo, machos escrotados, hembras lactantes y gestantes) siguiendo 

a Kunz et al., (1996). Las hembras gestantes no se procesaron por ectoparásitos. A excepción 

de los juveniles todos los adultos fueron procesados por medio de cámaras de gas mediante 

el uso de una pieza de algodón humedecida con 30ul de isoflurano (Mize et al., 2011) 

localizada en cada bolsa por 1 minuto, con el fin de lograr el mayor desprendimiento posible 

de los artrópodos. Seguidamente, se extrajo al individuo por medio de guantes personalizados 

y se cepilló su cuerpo en dirección contraria al pelo sobre una bandeja blanca con una película 

de agua para poder visualizar los ectoparásitos que se desprendieron por 2 minutos.  Luego 

https://www.shermantraps.com/
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se procedió a realizar una revisión más detallada durante 10 minutos por medio de pinzas y 

cepillos individuales (Chinchilla-Carmona et al., 2013), para lo cual, se consideraron tres 

zonas principales, correspondientes a: a) zona de la cabeza, b) zona dorsal y c) zona ventral 

de cada individuo. Las bolsas utilizadas y la película de agua se revisaron seguidamente para 

la captura de los ectoparásitos que allí se desprendieron. 

Los artrópodos encontrados fueron almacenados en etanol 96% en tubos individuales 

etiquetados con la zona y el número del individuo de donde fueron colectados. Después de 

la revisión por ectoparásitos, se realizaron las mediciones estandarizadas de pequeños 

mamíferos correspondientes a la longitud total (LT), la distancia cabeza-cuerpo (CC), la 

longitud de la oreja (LO), la longitud de la cola (LC) y la longitud de la pata (LP) siguiendo 

a Hoffmann et al., (2010); Nagorsen y Peterson, (1980) y Giraldo y Durán, (2011). 

Seguidamente, se tomaron fotografías de cada individuo y se liberaron en cercanías al sitio 

en donde fueron encontrados. La identificación de las familias de ectoparásitos se llevó a 

cabo por medio de características morfológicas y asesoramiento por parte de expertos de la 

UNAM (Linardi, et al., 1991).  

La captura y manejo de pequeños mamíferos no voladores se realizó de conformidad con las 

leyes mexicanas, contando con la autorización de la Secretaría de Medio Ambiente y 

Recursos Naturales (licencias: SGPA/DGVS/02066/20, SCPA/DGVS/02039/21, y 

SGPA/DGVS/ 00783/23) y de la “Comisión Nacional de Áreas Naturales Protegidas” 

(memorando: D-RBC-070/2020, D-RBC-010/2021 y D-RBC-236/2022). El protocolo de 

muestreo también fue aprobado por el “Comité de Ética en Investigación y Docencia” de la 

“Escuela Nacional de Estudios Superiores, Unidad Mérida” de la “Universidad Nacional 

Autónoma de México” (oficio: ENES/MID/CEID/002/ 2021). 

Caracterización del hábitat 

Para la información sobre la composición de la vegetación de cada una de las parcelas de 

estudio, se emplearon los datos de un censo previo de vegetación realizado en la zona, en el 

cual se contaron e identificaron a especie todos los individuos leñosos con un diámetro igual 

o mayor a 5 cm. Adicionalmente, en este censo, se caracterizó la estructura del hábitat y se 

midieron las alturas de los árboles emergentes en cada uno de los cuadrantes de 100 m2 de 

cada parcela, registrando el número de ramas de los individuos árboreos con alturas mayores 
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a 1,30 m. También se utilizaron las variables relacionadas con el cálculo del índice de área 

de planta (PAI) mediante un Plant Canopy Analyzer de modelo LAI-2200 (LI-COR, USA) 

en 18 puntos distribuidos a lo largo de tres transectos de 50m en cada una de las parcelas, 

utilizado para estimar la variación en el número de estratos vegetativos (Fournier et al., 2003).  

Para evaluar la densidad del sotobosque se utilizó un fondo blanco de 3 x 3 m ubicado a 10 

m de la cámara, tomando cuatro fotografías en ocho puntos aleatorios en cada uno de los 

sitios, para estimar el porcentaje del fondo blanco cubierto por la vegetación mediante el 

software ImageJ (Morales-Díaz et al., 2019). La composición del sotobosque se calculó a 

partir de parcelas de 1 x 1 m ubicadas en cada uno de los cuadrantes de los sitios, para estimar 

los porcentajes de cobertura de: a) suelo desnudo; b) ramas muertas y troncos; c) rocas; d) 

pasto; e) plantas herbáceas y f) plantas leñosas de sotobosque mayores a 1,5 m. De igual 

forma, se midió la profundidad del mantillo en el centro de cada parcela, siguiendo a Arias-

Caballero et al., (2015) y Jiménez, (2016). A partir de lo anterior, se obtuvieron las siguientes 

variables referentes a la estructura de la vegetación y la composición del sotobosque: el 

número total de individuos (IndN), el número total de ramas (NBr), el área basal (BAr), la 

altura media los árboles emergentes (CanopyH), el índice de área de planta (PAI), la densidad 

del sotobosque (UVD), y la profundidad del mantillo (LiD) de cada una de las parcelas de 

estudio. Estas variables se utilizaron por su relevancia para la abundancia y protección de los 

pequeños mamíferos, así como su relación como sitios favorables para la reproducción de 

ectoparásitos (Bermúdez et al., 2010; Morales-Díaz et al., 2019) 

Caracterización del paisaje 

Para los datos relacionados con la variación del paisaje, se empleó la información ya 

recopilada para la zona sobre estos atributos, la cual se obtuvo previamente por medio del 

análisis de dos imágenes satelitales del Landsat Sentinels-2 (HLS) Project, las cuales fueron 

harmonizadas de los satélites Sentinel-2: NASA/USGS Landsat 8 y ESA (European Space 

Agency) por medio de la base de datos de la NASA 

(https://search.earthdata.nasa.gov/search). Luego, un set de imágenes de reflectancia S30 se 

ajustó al satélite Landsat 8 con el fin de obtener: a) imágenes con una resolución espacial 

nominal de 30m, las cuales fueron extraídas durante la época seca (Febrero del 2021) para 

facilitar la distinción de los diferentes tipos de vegetación por la ausencia de nubes; b) 

https://search.earthdata.nasa.gov/search
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imágenes proyectadas en el sistema de coordenadas WGS84/UTM y c) imágenes compuestas 

por diez bandas espectrales incluyendo: B02: blue, B03: green, B04: red, B05: red-Edge 1, 

B06: red-Edge 2, B07: red-Edge 3, B08: NIR Broad, B8A: NIR Narrow, B11: SWIR 1, y 

B12: SWIR 2. Las imágenes fueron clasificadas usando algoritmos Random Forest del plugin 

de clasificación “Semiautomática” (SCP) de QGIS (http://qgis.org/), en donde las regiones 

de interés denominadas como (ROIs) por sus siglas en inglés fueron establecidas a partir de 

8 clases de cobertura consideradas como las más relevantes y conspicuas de la región. Estas 

clases representaron los tipos de cobertura originales, como el bosque semideciduo maduro, 

el bosque espinoso, las sábanas y los cuerpos de agua junto con los tipos de cobertura más 

transformados como el bosque secundario, los campos de cultivo, el suelo desnudo y los 

asentamientos humanos.  

También se emplearon los datos ya existentes sobre la caracterización del paisaje de cada 

una de las parcelas a diferentes escalas focales, las cuales consistieron en círculos 

concéntricos que abarcaron desde los 1000 hasta los 5000 m de radio para evaluar la respuesta 

de los pequeños mamíferos y la escala de efecto sobre estas comunidades. Estos análisis 

previos no tomaron en cuenta la escala de 500 m por su ineficiencia a la hora de analizar 

información relacionada sobre el tamaño del fragmento en relación con la configuración del 

paisaje. El análisis de la composición del paisaje empleó algunas métricas, como el índice 

PLAND (referido al porcentaje de cobertura del paisaje), el cual se usó para los cuatro tipos 

de cobertura más relevantes a lo largo del gradiente, clasificados de la siguiente forma: 

Bosque semideciduo (SFo), Bosque espinoso (Tfo), Bosque semideciduo secundario (SSF) 

y zonas de cultivo (AFi). Adicionalmente, se estimaron otros parámetros como el área 

promedio (AREA), el área de borde (ED), y el índice de forma (SHAPE) para los parches del 

bosque semideciduo (SFo), el cual correspondió al tipo de cobertura mejor representado de 

la región. A partir de estas métricas, se cuantificó la cantidad del hábitat continuo, el efecto 

del área de borde y la forma de los parches más conservados, con el fin de buscar las posibles 

relaciones de estos atributos espaciales con las abundancias de los pequeños mamíferos 

(Morales-Díaz et al., 2019).  

Para las métricas relacionadas con la configuración del paisaje, se utilizaron los datos ya 

calculados para el proyecto por medio de Fragstats v.4.2.1 como: a) Índice de aglomeración 

http://qgis.org/
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o agrupamiento (CLUMPY), el cual hace referencia al grado de dispersión del parche; b) 

Índice de interpersión y yuxtaposición (IJI), que hace referencia la distancia entre parches 

adyacentes a otros parches con un tipo de cobertura diferente; c) Índice de la distancia 

promedio al vecino más cercano (ENN), referente al grado de aislamiento entre parches del 

mismo tipo de cobertura y d) el tamaño efectivo de malla (MESH), referente al grado de 

subdivisión de parches con el mismo tipo de cobertura (Badii y Landeros, 2007) (Fig. 1). 

ANÁLISIS DE DATOS 

Diversidad de las comunidades de pequeños mamíferos 

Los análisis estadísticos se realizaron por medio de Excel y RStudio (R Core team, 2019) 

utilizando una significancia de p < 0,05. Se calculó la cobertura de muestra para cada uno de 

los sitios y se construyeron curvas de interpolación y extrapolación con los números de Hill 

para obtener: a) la riqueza de especies (q = 0), b) el número de "especies típicas o comunes" 

o diversidad de Shannon (q = 1) y c) las especies dominantes (q = 2) para cada una de las 

comunidades a lo largo del gradiente. Adicionalmente, se graficaron los perfiles de 

diversidad con un intervalo de confianza del 95% mediante el paquete iNext (Chao et al., 

2014) y se calcularon los valores teóricos correspondientes dada la baja abundancia de 

algunas especies en algunos de los sitios de estudio (Apéndice 7). 

Comparación de las comunidades de pequeños mamíferos y ectoparásitos a lo largo 

del gradiente 

Se emplearon ordenaciones de escalamiento multidimensional no restringidas NMDS para 

analizar las similitudes entre la composición de las comunidades de hospederos y 

ectoparásitos a lo largo de los trece sitios de estudio por medio del paquete "vegan" en la 

versión 3.5.3 de RStudio (R Core team, 2019). Estas correlaciones permitieron observar la 

relación entre las variables de respuesta por parte de las comunidades de hospederos y 

ectoparásitos con respecto a los diferentes grupos de predictores evaluados (estructura y 

composición de la vegetación, así como atributos de configuración y composición del 

paisaje). El análisis se realizó a dos escalas de organización: a) con las comunidades de los 

pequeños mamíferos en cada sitio y b) infracomunitario relacionado con las familias de 

ectoparásitos asociadas a estos. Los cálculos se hicieron utilizando disimilitudes de Bray-



21 

 

Curtis y se estimó el índice de estrés de la ordenación como una aproximación cuantitativa 

de su ajuste mediante el valor de Kruskal (valor de estrés = cercano a cero). 

Respuesta de las comunidades de pequeños mamíferos y ectoparásitos ante los 

predictores ambientales 

Se realizaron análisis de redundancia basado en distancias, los cuales son restringidos y 

permiten una mayor flexibilidad en términos de la disimilitud de los datos. Para ello, se 

realizó un cálculo de distancias seguido de un análisis de redundancia (RDA) mediante la 

creación de una matriz X principalmente relacionada con las variables independientes y el 

uso de un modelo ANOVA junto con una matriz Y relacionada con las variables de respuesta 

utilizando las distancias de “Jaccard” o “Euclidiana” dependiendo de la naturaleza de los 

datos. Los análisis se realizaron en los siguientes niveles: a) la composición taxonómica de 

los pequeños mamíferos, b) la composición de las familias de ectoparásitos y c) las 

proporciones de familias de ectoparásitos encontradas sobre las especies de hospederos más 

frecuentes. A partir de allí, se obtuvieron los valores de correlación con una significancia de 

p (< 0,05) para cada uno de los niveles mencionados y cada conjunto de datos ambientales 

de forma independiente, los cuales correspondieron a: a) la composición y estructura de la 

vegetación (relacionada en este análisis como “hábitat”) y b) los atributos del paisaje en 

términos de su composición, configuración general y de los parches de SFo (Legendre y 

Anderson, 1999). Estos análisis también se utilizaron para evaluar la posible susceptibilidad 

al ectoparasitismo, mediante el cálculo de la media ponderada de cada atributo funcional por 

sitio, así como para los valores de la diversidad de Hill y los valores de la ordenación NMDS 

relacionados con la composición taxonómica de los hospederos (Tabla 3). Lo anterior, se 

realizó con el fin de comprender cuál de estos factores podría explicar el parasitismo en las 

comunidades de los pequeños mamíferos.  

Respuesta funcional de la comunidad de pequeños mamíferos 

Con el fin de entender cómo los atributos funcionales de los pequeños mamíferos responden 

a los patrones espaciales en los gradientes de perturbación, se obtuvo un conjunto de rasgos 

morfológicos y ecológicos generales para mamíferos (Gómez-Ortiz y Moreno, 2017; 

Rodríguez y Ojeda, 2014), los cuales se clasificaron dentro de categorías relacionadas con: 

a) atributos de estrategia de vida y b) caracteres morfológicos que pudiesen responder a los 
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cambios en las condiciones del hábitat y del paisaje y que a su vez representen una posible 

susceptibilidad al ectoparasitismo (Cisneros et al., 2015; Dreiss et al., 2015; Gonçalves et al., 

2016.; Ramírez‐Bautista et al., 2020). Entre los atributos de estrategia de vida seleccionados 

se encuentran rasgos relacionados con el nicho espacial como el estrato primario de forrajeo 

y el nicho trófico como el gremio alimenticio, dado que estos atributos están relacionados 

con el éxito reproductivo y la supervivencia de las comunidades estudiadas, por lo cual 

pueden responder a los cambios de uso del suelo y la fragmentación (Acevedo, 2018). Por 

otra parte, algunos de los caracteres morfológicos seleccionados correspondieron a: longitud 

total, longitud de la cola, masa corporal y longitud de la pata trasera, los cuales se midieron 

en campo junto con la amplitud del arco cigomático (revisado en literatura) además de rasgos 

reproductivos relacionados con la estrategia de vida como el tamaño de la camada y la 

localización primaria del refugio, los cuales fueron considerados como predictores relevantes 

de las interacciones, ya que podrían representar diferencias importantes en las respuestas del 

hospedero y la vulnerabilidad de este ante el ectoparasitismo (Bellay et al., 2015; Cardoso et 

al., 2021).  

Para identificar esta selección de los rasgos funcionales en respuesta a las variables 

ambientales se utilizó el método de ordenación RLQ y el análisis de las cuatro esquinas. Para 

lo cual se clasificó el valor de cada rasgo funcional como "categórico" o "continuo" según el 

tipo de datos, por ejemplo, los valores categóricos de algunos rasgos, como el estrato primario 

de forrajeo y el gremio alimenticio, se transformaron en variables dummie, con el fin de 

obtener datos numéricos que indicaran la presencia (1) o ausencia (0) de ese rasgo para cada 

especie. Para evaluar las relaciones se utilizó el método de las cuatro esquinas con un nivel 

de significancia de (p < 0.1) entre la matriz de las variables ambientales (matriz R) y los 

rasgos funcionales de las especies (matriz Q) a través de 999 permutaciones, con el fin de 

crear una matriz de ligamiento que relacionara ambas variables (matriz L). Después, se utilizó 

una prueba de aleatorización para construir y seleccionar el modelo más plausible, en donde 

los pesos de las especies y sitios, así como las relaciones de los rasgos funcionales con los 

atributos ambientales, se derivaron de análisis canónicos a partir de las matrices mencionadas 

(Bravo-Monzón et al., 2022) (Apéndice 1). Este análisis se empleó por su alta utilidad para 

comprender la estructura y la dinámica de las comunidades ecológicas y su respuesta 

funcional ante las perturbaciones (Dray et al., 2014).  
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Interacción pequeño mamífero – familia de ectoparásitos 

Para obtener una visión general de las asociaciones entre las dos comunidades estudiadas, se 

construyó una red de interacciones mediante el paquete “vegan” y las librerías “ggplot” y 

“igraph” de RStudio (R Core team, 2019). La red se contruyó usando un mapa de calor por 

medio de la función “heat.map”, esta gráfica se basó en los individuos de cada especie de 

pequeño mamífero que presentaron por lo menos un individuo de cada familia de 

ectoparásitos dividido entre todos los individuos examinados de esa especie de hospedero. 

Luego se estimó el algoritmo de esta interacción para obtener una vista general de las 

proporciones señalizadas por medio de la intensidad de color.  

RESULTADOS 

Caracterización de la comunidad de pequeños mamíferos 

Un esfuerzo de muestreo de 7800 trampas noche permitió la captura de 453 individuos, 

representando dos órdenes, 3 familias, 8 géneros y 8 especies. Se capturaron tres juveniles 

de las especies Didelphis virginiana y D. marsupialis, los cuales fueron excluidos de los 

análisis. Las especies capturadas corresponden a: Heteromys gaumeri, Ototylomys phyllotis, 

Peromyscus yucatanicus, Sigmodon toltecus, Oryzomys couesi, Oligoryzomys fulvescens y 

Otonyctomys hatti en el caso de los roedores y Marmosa mexicana en los pequeños 

marsupiales (Fig. 2c). Las dos especies más abundantes fueron H. gaumeri y O. phyllotis con 

un total de 236 y 172 individuos, respectivamente. El esfuerzo de muestreo permitió una 

completitud (SC) del 85 al 100% para todos los sitios, el cual fue considerado como suficiente 

para caracterizar las comunidades a lo largo del gradiente (Tabla 1). 

Se encontraron algunas diferencias en cuanto a la estructura de las comunidades, en donde 

H. gaumeri y O. phyllotis fueron predominantes a lo largo del todo el gradiente. En términos 

de la estructura del hábitat, la riqueza más alta se encontró en sitios caracterizados por una 

mayor diversidad y número de árboles con una alta cantidad de ramas, como VNov y K120. 

El ratón de abazones H. gaumeri fue dominante en ocho de los sitios y O. phyllotis fue 

dominante en cinco de éstos. Algunas de las especies presentaron una abundancia de 4 a 5 

individuos por sitio, como S. toltecus, M. mexicana y P. yucatanicus en comparación a 

especies que solo presentaron de 1 a 3 individuos como O. couesi, O. hatti y O. fulvescens. 

La riqueza más baja se observó en sitios relacionados a un mayor porcentaje del bosque 
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semideciduo y en sitios donde H. gaumeri fue dominante como RCa3 y RCa2. Al analizar la 

curva de acumulación de especies, no se encontró un patrón marcado en cuanto a la 

diversidad y abundancia de las especies en términos de la complejidad estructural de la 

vegetación. Sin embargo, fue posible identificar que la diversidad fue menor en sitios con un 

menor grado de perturbación como RCa3 en comparación a SRos, CCol, RCa1, CNor, VNov 

y K120, los cuales presentaron la diversidad más alta, en el caso de VNov con 6 y K120 con 

5 especies, respectivamente (Fig. 2a).  

Tabla 1. Especies de pequeños mamíferos capturadas a lo largo del gradiente dentro y en los alrededores de la 

Reserva de Calakmul. 

Información de las especies: orden (a), familia (b), subfamilia (c), especie (d). Gremio alimenticio: Granívoro (Gr), Insectívoro (In), 

Folívoro (Fo), Frugívoro (Fr), Omnívoro (Om). Abreviaturas de los sitios: Reserva de Calakmul 1, 2 y 3 (RCa1, RCa2, RCa3); Nuevo 

becal 1 y 2 (NBe1 y NBe2); Caobas 1 y 2 (Cao1 y Cao2); Crescencio Rejón (CRej); Santa Rosa (SRos); Cristóbal Colón (CCol); Centauro 

del Norte (CNor), Kilómetro 120 (K120) y Veinte de Noviembre (VNov). Los sitios aparecen ordenados en términos de la complejidad 

estructural de la vegetación. La completitud del muestreo se expresa en porcentajes. 

 

En los resultados de la ordenación NMDS, los sitios relacionados con altos porcentajes del 

bosque nativo y altos niveles de área basal, como NBe1 y RCa2 presentaron abundancias 

Especies Gremio Sitios de estudio Total  
  

RCa3 CRej Cao1 VNov NBe1 Cao2 RCa2 SRos CCol RCa1 CNor NBe2 K120 
 

Didelphimorphiaa 
               

      Didelphidaeb 
               

        Didelphinaec 
               

         Marmosa mexicanad In 0 0 5 2 1 2 0 1 0 0 0 0 0 11 

Rodentiaa 
               

      Heteromyidaeb 
               

        Heteromyinaec 
               

         Heteromys gaumerid Gr 19 46 11 9 14 9 36 10 17 19 15 17 14 236 

      Cricetidaeb 
               

        Tylomyinaec 
               

        Ototylomys phyllotisd Fo 8 18 6 14 2 23 4 39 19 5 11 21 2 172 

        Otonyctomys hattid Fr 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 1 3 

       Neotominaec 
               

        Peromyscus yucatanicusd Gr 0 0 0 4 0 0 0 0 0 9 0 1 1 15 

       Sigmodontinaec 
               

        Sigmodon toltecusd Om 0 2 0 2 0 0 0 1 2 0 2 0 0 9 

        Oryzomys couesid Om 0 0 2 1 0 0 0 0 2 0 0 0 0 5 

        Oligoryzomys fulvescensd Om 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 2 

 
Abundancia 

 

27 66 24 32 17 34 40 51 40 35 29 39 19 
 

   453 

  
Número de especies 
  

 
2 3 4 6 3 3 2 4 4 4 4 3 5 8 

Completitud del muestreo 
 

100 100 100 97 95 100 100 96 100 100 97 100 85 85-100 
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similares y dominancia del ratón de abazones H. gaumeri. Por otro lado, algunos de los sitios 

que tuvieron árboles con un mayor número de ramas y área basal además de la presencia de 

otros tipos de coberturas, como SRos y Cao2 presentaron altas abundancias de O. phyllotis. 

En contraste, otras especies como S. toltecus y P. yucatanicus fueron más abundantes en 

sitios con una alta predominancia del bosque secundario y las zonas de cultivo y en sitios 

más simplificados en términos de la complejidad estructural de la vegetación como NBe2 y 

KM120 (Fig. 2b). Los dos sitios en donde la rata semiacuática O. couesi fue capturada, 

presentaron aguadas además de altos porcentajes de cobertura y profundidad del mantillo, así 

como niveles intermedios de complejidad en la estructura de la vegetación. El pequeño 

marsupial M. mexicana fue abundante en sitios con una mayor área basal y presencia del 

bosque nativo como NBe1 y Cao2 además de sitios relacionados al bosque secundario, como 

VNov, SRos y Cao1. Por otro lado, O. fulvescens y O. hatti fueron encontradas solamente en 

sitios asociados con mosaicos del bosque nativo y secundario, como K120 y CNor, los cuales 

también presentaron un mayor número de árboles y ramas (Fig. 2b).  
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Figura 2. Variación en las comunidades de pequeños mamíferos a lo largo del gradiente de perturbación. a) Estructura y composición de 

las comunidades – curva de rango abundancia en relación con la complejidad estructural de la vegetación; b) Ordenación de escalamiento 

multidimensional no métrico (NMDS) de la similitud en las comunidades de pequeños mamíferos a lo largo del gradiente  y c) Especies de 

pequeños mamíferos del estudio. Abreviaturas de los sitios: Reserva de Calakmul 1, 2 y 3 (RCa1, RCa2, RCa3); Nuevo becal 1 y 2 (NBe1 

y NBe2); Caobas 1 y 2 (Cao1 y Cao2); Crescencio Rejón (CRej); Santa Rosa (SRos); Cristóbal Colón (CCol); Centauro del Norte (CNor), 

Kilómetro 120 (K120) y Veinte de Noviembre (VNov). Abreviaturas de las especies: A. Hetgau: Heteromys gaumeri, B. Otophy: 

Ototylomys phyllotis, C. Peryuc: Peromyscus yucatanicus, D. Marmex: Marmosa mexicana, E. Sigtol: Sigmodon toltecus, F. Orycou: 

Oryzomys couesi, G. Otohat: Otonyctomys hatti, H. Oliful: Oligoryzomys fulvescens. Los sitios de la ordenación NMDS se muestran de 

tono oscuro a claro de acuerdo con el grado de complejidad estructural en términos de la vegetación, siendo el color más intenso el de 

mayor complejidad y el más claro el de menor. 

Respuesta de los pequeños mamíferos ante los factores ambientales 

En términos del hábitat, el análisis de redundancia basado en distancias mostró que la 

composición taxonómica de las especies de pequeños mamíferos respondió positivamente a 

la estructura de la vegetación (F = 2.04, P = 0.03 y F = 3.41, P = <0.01), en donde el número 

de individuos arbóreos (IndN), el número de ramas (NBr), el área basal (Bar), la altura del 

dosel (CanopyH), la densidad del sotobosque (UVD) y la profundidad del mantillo (LiD) 

mostraron un efecto significativo (F = 0.75, P = <0.01; F = 0.86, P = <0.01; F = -0.50, P = 

0.08; F = -0.96, P = <0.01; F = -0.52, P = 0.06; F = -0.63, P = 0.01 y F = -0.77, P = <0.01, 

respectivamente) (Apéndice 3). Las especies mostraron respuestas diferenciales ante la 

variación en los atributos de la vegetación, por ejemplo, las especies H. gaumeri y M. 

mexicana presentaron una mayor asociación a sitios relacionados con una mayor área basal 

en los árboles y una mayor altura del dosel seguidos del roedor O. phyllotis. Por otro lado, 

O. couesi y S. toltecus mostraron más afinidad por sitios con una alta profundidad del 

mantillo, una mayor densidad del sotobosque y menor área basal en los árboles. Otras 

especies como O. fulvescens y P. yucatanicus estuvieron más relacionadas con los sitios que 

presentaron un mayor número de árboles de menor altura con una alta cantidad de ramas 

(Fig. 3a).  

Los atributos correspondientes a la composición y configuración del paisaje mostraron una 

influencia marginal y significativa, respectivamente (F = 1.81, P = 0.07 y F = 2.50, P = <0.01) 

(Tabla 3) en la escala de 1000m, donde O. fulvescens, S. toltecus, P. yucatanicus y O. hatti 

tuvieron una mayor asociación con los sitios que presentaron un mosaico heterogéneo de 

coberturas caracterizadas por altos niveles del índice de yuxtaposición (IJI), el cual es mayor 

cuando los parches del bosque semideciduo están más interpuestos y mezclados con las zonas 

de cultivo y el bosque secundario. En contraste, las especies, H. gaumeri y M. mexicana 

presentaron una mayor afinidad por sitios con altos porcentajes del bosque nativo y bajos 

valores de yuxtaposición seguidos de O. phyllotis (Fig. 3b). Estas asociaciones se 
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mantuvieron en relación con la configuración en la escala de los 2000m (F = 2.58, P = 0.01, 

F = 1.72, P = 0.08, respectivamente) y con respecto a la composición, a la escala de los 

3000m (F = 1.92, P = 0.05, F = 1.82, P = 0.08, respectivamente), en donde las especies H. 

gaumeri y M. mexicana también se relacionaron con un alto índice de MESH, el cual está 

inversamente relacionado con el grado de división de los parches del bosque nativo. Por el 

contrario, la rata algodonera S. toltecus mantuvo sus preferencias y se asoció también a 

mayores niveles del índice de aislamiento (ENN).  

a)  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

b)  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3. Ordenación de análisis de redundancia dbRDA de las comunidades de pequeños mamíferos a lo largo del gradiente de 

perturbación. a) Nivel del hábitat y b) Nivel del paisaje a los 1000m. Abreviaturas de los sitios: Reserva de Calakmul 1, 2 y 3 (RCa1, 

RCa2, RCa3); Nuevo becal 1 y 2 (NBe1 y NBe2); Caobas 1 y 2 (Cao1 y Cao2); Crescencio Rejón (CRej); Santa Rosa (SRos); Cristóbal 

Colón (CCol); Centauro del Norte (CNor), Kilómetro 120 (K120) y Veinte de Noviembre (VNov). Predictores del hábitat: Ejes de la 

composición de la vegetación denominada como “VegComp1 y 2”, Estructura de la vegetación “VegStruct1 y 2”, Composición del 
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sotobosque “UnderstComp1 y 2”. Abreviaturas de las especies: A. Hetgau: Heteromys gaumeri, B. Otophy: Ototylomys phyllotis, C. 

Peryuc: Peromyscus yucatanicus, D. Marmex: Marmosa mexicana, E. Sigtol: Sigmodon toltecus, F. Orycou: Oryzomys couesi, G. Otohat: 

Otonyctomys hatti, H. Oliful: Oligoryzomys fulvescens. Los acrónimos de las especies aparecen en rojo y los ejes de los predictores aparecen 

en azul. 

En términos del hábitat, desde el punto de vista funcional, el análisis de RLQ y de las cuatro 

esquinas identificó que la composición de la vegetación influye de forma significativa (R = 

2.09, P = 0.02) en la respuesta de las especies granívoras (R = 0.27) y la variación en la 

amplitud de los arcos cigomáticos (R = 0.26) (Tabla 2). De igual forma, este predictor mostró 

una relación marginal con la variación en la masa corporal (R = 0.19). Estos resultados 

sugieren que las especies granívoras del estudio son más sensibles ante la variación en la 

identidad de los árboles en cada uno de los sitios, lo cual, determina la presencia o ausencia 

de semillas y frutos que son importantes en su dieta. Asimismo, la composición de la 

vegetación es importante en la variabilidad de la amplitud del arco cigomático de las especies, 

lo cual depende de su gremio alimenticio principal al igual que en la disponibilidad de ciertos 

tipos de frutos, hojas o semillas, lo cual podría obedecer de forma parcial a los requerimientos 

energéticos que se podrían ver reflejados en la variación de su masa corporal.  

En la escala de 1000m, la composición y la configuración del paisaje (R = -1.77, P = 0.07; R 

= -1.79, P = 0.06) presentaron una relación marginal con la respuesta de las especies 

granívoras (R = 0.21) y la amplitud del arco cigomático (R = 0.20). Adicionalmente, estos 

predictores mostraron una relación más débil con las especies folívoras (R = -0.17), el estrato 

primario de forrajeo terrestre (R = 0.16) y la longitud de la pata (R = 0.16). Lo anterior indica 

que las especies granívoras del estudio también son sensibles ante los cambios en los tipos 

de cobertura, en donde la presencia del bosque nativo puede favorecer su presencia, lo cual 

también repercute en la variación del arco cigomático. Por otro lado, la configuración del 

paisaje mostró una tendencia sobre los atributos relacionados con el tipo de locomoción en 

donde las especies que son principalmente de hábitos terrestres y las que presentan una 

longitud de pata mayor se ven favorecidas en los sitios más continuos del bosque nativo. Lo 

anterior, se mantiene al aumentar la escala, ya que la composición del paisaje a los 3000m 

mostró una relación marginal con el eje 1 (R = 1.82, P = 0.06) y significativa con el eje 2 (R 

= -1.96, P = 0.05) de la ordenación y por ende con los rasgos de largo total (R = 0.08 y R = -

0.13) y largo de la cola (R = 0.12 y R = -0.04). Esto implica que las especies más grandes y 

con mayor longitud de cola podrían verse beneficiadas por la presencia de bosques 
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conservados y secundarios, mientras que las especies pequeñas y con colas más cortas están 

más relacionadas con los sitios principalmente asociados a las zonas de cultivo. 

Tabla 2. Análisis de doble inercia R y Q y de las cuatro esquinas para la evaluación de la respuesta de los pequeños mamíferos y sus 

atributos funcionales ante la variación en la vegetación y el paisaje. 

 Predictores del hábitat: Ejes de la composición de la vegetación denominada como “VegComp1 y 2”, Estructura de la vegetación 

“VegStruct1 y 2”, Composición del sotobosque “UnderstComp1 y 2”. Predictores del paisaje: Ejes de la composición del paisaje 

“LandCompo1 y 2”, Configuración del paisaje “LandConfig1 y 2” y Configuración de los parches del bosque semideciduo 

“PatchForestConfig1 y 2”. Atributos funcionales: G: Gremio alimenticio. PFS: Estrato primario de forrajeo. Los valores se muestran 

según el coeficiente de correlación R y el valor de p.  Adicionalmente se muestran los valores de correlación de cada atributo con los ejes 

R1 y R2 de la ordenación y las correlaciones de cada predictor con los ejes Q1 y Q2 del análisis. Las relaciones significativas (valor de p 

≤0.05) aparecen en negrita y las relaciones marginales (0.05<valor de p ≤0.10) aparecen en negrita y cursiva. Solo se muestran los atributos 

funcionales que presentaron alguna relación significativa con los predictores ambientales. 

Interacción hospedero- ectoparásito 

Se colectaron 3826 individuos de las familias Ixodidae, Argasidae (garrapatas); Laelapidae, 

Macronyssidae, Listrophoridae, Cheyletidae y la super familia Trombiculoidea; 

Hoplopleuridae (piojos chupadores) y Pulicidae (pulgas). También se encontraron 

pseudoscorpiones foréticos de la familia Chernetidae sobre los roedores H. gaumeri y P. 

yucatanicus. La ordenación NMDS mostró que las garrapatas duras y los ácaros 

trombicúlidos, laelápidos y listrofóridos estuvieron presentes a lo largo de todo el gradiente. 

Sin embargo, los ácaros laelápidos y los pseudoscorpiones fueron predominantes en los sitios 

más complejos e intermedios en términos de la estructura de la vegetación caracterizados por 

una mayor cobertura y profundidad del mantillo como CNor, CRej, K120, RCa1 y RCa3 

Predictores Atributos funcionales Q1 Q2 

 

Hábitat 

G. 

Granívoro 

G. 

Folívoro 

PFS. 

Terrestre 

Masa 

corporal 

Longitud 

total 

Largo de la 

pata 
posterior 

Largo de la 

cola 

Amplitud 

del arco 
cigomático 

  

VegComp2 -0.274 - - 0.192 - - - 0.269 2.098; 0.026 - 

R1 -1.877; 

0.041 

- - 1.647; 

0.081 

- - - 2.270; 

0.012 

- - 

R2 - - - - - - - - - - 

Paisaje           

1000m           

LandCompo1 0.214 -0.170 0.168 - - 0.160 - -0.200 -1.777; 0.073 - 

LandConfig1 0.203 -0.175 0.181 - - 0.175 - -0.183 -1.796; 0.068 - 

R1 -2.028; 

0.029 

1.782; 

0.069 

-1.890; 

0.045 

- - -1.843; 

0.058 

- 1.942; 

0.044 

- - 

R2 - - - - - - - - - - 

3000m           

LandCompo1 - - - - 0.086  

- 

0.125  

- 

1.828; 0.057  

LandCompo2 - - - - -0.136 - -0.043 - - -1.965; 0.049 

R1 - - - - - - 1.643; 0.099 - - - 

R2 - - - - 1.921; 0.046 - - - - - 
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(Fig. 4a). Otros de los sitios caracterizados por un mayor porcentaje del bosque nativo como 

Cao2 y RCa3 además de los sitios que presentaron altos niveles de área basal y altura del 

dosel como Cao1, RCa2 y RCa3 tuvieron proporciones similares de piojos chupadores. Otros 

sitios relacionados con un mayor número de ramas en los árboles y altos valores del índice 

de área de planta (PAI) como NBe2, K120 y CCol tuvieron una proporción similar de pulgas, 

mientras que los sitios con una mayor proporción de bosque secundario y zonas de cultivo 

como NBe2, RCa1 y VNov presentaron una composición similar de garrapatas blandas. 

    a) 
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Figura 4. Variación en las comunidades de las familias de ectoparásitos a lo largo del gradiente de perturbación. a) Ordenación de 

escalamiento multidimensional no métrico (NMDS) mostrando la composición de las comunidades y b) Red de interacción pequeño 

mamífero – familia de ectoparásitos. Abreviaturas de los sitios: Reserva de Calakmul 1, 2 y 3 (RCa1, RCa2, RCa3); Nuevo becal 1 y 2 

(NBe1 y NBe2); Caobas 1 y 2 (Cao1 y Cao2); Crescencio Rejón (CRej); Santa Rosa (SRos); Cristóbal Colón (CCol); Centauro del Norte 

(CNor), Kilómetro 120 (K120) y Veinte de Noviembre (VNov). Abreviaturas de las especies: A. Hetgau: Heteromys gaumeri, B. Otophy: 

Ototylomys phyllotis, C. Peryuc: Peromyscus yucatanicus, D. Marmex: Marmosa mexicana, E. Sigtol: Sigmodon toltecus, F. Orycou: 

Oryzomys couesi, G. Otohat: Otonyctomys hatti, H. Oliful: Oligoryzomys fulvescens. Familias de ectoparásitos: Piojos chupadores: 

Hoplopleuridae; Ácaros: Listrophoridae, Trombiculoidea, Laelapidae, Macronyssidae, Cheyletidae; Garrapatas: Argasidae, Ixodidae, 

Pulgas: Pulicidae; Pseudoscorpiones: Chernetidae. La fuerza interacción corresponde a la intensidad del color. Los sitios de la ordenación 

NMDS se muestran de tono oscuro a claro de acuerdo con el grado de complejidad estructural en términos de la vegetación, siendo el color 

más intenso el de mayor complejidad y el más claro el de menor.   

La red de interacción mostró que algunas de las familias de ectoparásitos estuvieron presentes 

en más de cinco especies de pequeños mamíferos mientras que otras especies como O. 

fulvescens no mostraron interacciones (Figura 4b). El roedor H. gaumeri presentó la mayor 

cantidad y variedad de interacciones, donde las proporciones más altas fueron encontradas 

en relación con los ácaros listrofóridos, laelápidos y trombicúlidos (n = >500) seguidos de 

los piojos chupadores (n= >100). Esta especie interactuó con garrapatas duras (n = >140) y 

no presentó relaciones con garrapatas blandas y pulgas. En contraste, la rata orejuda O. 

phyllotis, mostró una mayor proporción de ácaros trombicúlidos (n = >500) y garrapatas 

duras (n = >60), presentando una menor interacción con pulgas, laelápidos y garrapatas 

blandas (n = 31, 17 y 9, respectivamente). El marsupial M. mexicana tuvo menores 

proporciones de ectoparásitos, en donde los ácaros trombicúlidos fueron los más 

predominantes (n = >30) seguidos de las garrapatas duras y blandas. Por otro lado, la rata 

algodonera S. toltecus y el ratón ciervo yucateco P. yucatanicus mostraron una mayor 

interacción con ácaros trombicúlidos y garrapatas duras, mientras que O. couesi y O. hatti 

solo presentaron interacciones con ácaros laelápidos y garrapatas blandas, respectivamente.  

Factores que modulan el ectoparásitismo en la comunidad de pequeños mamíferos 

A nivel de hábitat, el análisis del dbRDA no encontró relaciones para la proporción total de 

todas las familias de ectoparásitos en todas las especies de estudio. No obstante, la 

composición del paisaje fue importante a la escala de los 1000m (F = 3.07, P = 0.02), en 

donde los piojos chupadores presentaron una mayor afinidad por sitios mayormente 

asociados al bosque nativo seguidos en menor medida por los macronísidos y los 

pseudoscorpiones (Tabla. 3). En contraste, los demás ectoparásitos y en especial las pulgas 

y los ácaros trombicúlidos presentaron una mayor afinidad por sitios más heterogéneos 

asociados a los otros tipos de coberturas (Fig. 5a). A la escala de 2000m, la configuración 

resultó significativa (F = 2.85, P = 0.02), en donde los piojos chupadores presentaron una 
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mayor asociación con sitios con un mayor agrupamiento de fragmentos nativos mientras que 

las otras familias tuvieron una mayor tendencia hacia los sitios con mayor yuxtaposición y 

aislamiento. Lo anterior, fue similar y marginal en la escala de los 3000m, en donde las 

pulgas, los ácaros trombicúlidos y laelápidos además de las garrapatas duras y blandas fueron 

los grupos que mayor asociación presentaron con los niveles más altos de estos índices. 

En el caso de los ectoparásitos en las dos especies más frecuentes, el análisis de dbRDA 

mostró que en H. gaumeri no se encontraron relaciones significativas con el conjunto de 

variables del hábitat. Sin embargo, los atributos de la configuración y composición del paisaje 

mostraron una influencia marginal a las escalas de 1000 y 2000m (F = 2.06, P = 0.08; F = 

2.20, P = 0.06 y F = 2.30, P = 0.05) en donde los piojos chupadores mantuvieron su 

preferencia por un mayor porcentaje y agrupamiento de los fragmentos de cobertura nativa. 

En contraste, los listrofóridos, trombicúlidos, laelápidos y garrapatas duras tuvieron mayor 

prevalencia en mayores niveles de aislamiento y yuxtaposición además de presentar una alta 

asociación con los demás tipos de cobertura (Apéndice 4).  
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b)  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 5. Ordenación de análisis de redundancia dbRDA de las familias de ectoparásitos a lo largo del gradiente de perturbación. a) Nivel 

del paisaje a 1000m y b) Susceptibilidad al ectoparasitismo. Abreviaturas de los sitios: Reserva de Calakmul 1, 2 y 3 (RCa1, RCa2, 

RCa3); Nuevo becal 1 y 2 (NBe1 y NBe2); Caobas 1 y 2 (Cao1 y Cao2); Crescencio Rejón (CRej); Santa Rosa (SRos); Cristóbal Colón 

(CCol); Centauro del Norte (CNor), Kilómetro 120 (K120) y Veinte de Noviembre (VNov). Predictores del paisaje: Ejes de la 

composición “LandCompo1 y 2”, Configuración “LandConfig1 y 2” y configuración de los parches de SFo "PatchForestConfig1 y 2”.  

Familias de ectoparásitos: Piojos chupadores: Hoplopleuridae; Ácaros: Listrophoridae, Trombiculoidea, Laelapidae, Macronyssidae, 

Cheyletidae; Garrapatas: Argasidae, Ixodidae, Pulgas: Pulicidae; Pseudoscorpiones: Chernetidae. Parámetros de la comunidad de 

hospederos: Ejes de la composición taxonómica de los pequeños mamíferos “TaxonomicComposition 1”, ejes de la media ponderada de 

atributos funcionales por sitio “Functional traits1 y 2” e índices de diversidad verdadera por medio de los números de Hill “Diversity of q0 

,1 y 2” 
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Tabla 3. Análisis de redundancia basado en distancias para evaluar la respuesta de los pequeños mamíferos y la prevalencia de las 

familias de ectoparásitos ante la variación en los predictores ambientales y los parámetros de la comunidad de hospederos. 

 

Se muestran las respuestas de la comunidad de pequeños mamíferos ante los predictores ambientales. Seguidamente se muestran las 

respuestas de las comunidades de familias de ectoparásitos con respecto a los predictores relacionados con la comunidad de hospederos y 

 

Respuestas ante los predictores 

 

Comunidad de pequeños mamíferos 

 

Comunidad de familias de ectoparásitos  

 
Parámetros del hospedero/ 

Predictores ambientales  

 

 

 

Proporción total de familias 

de ectoparásitos  

 

Heteromys gaumeri  

 

Ototylomys phyllotis  

 

TaxonomicComposition1 
 

 

- 

 

2.139; 0.071 

 

- 

 

- 

TaxonomicComposition2 - 0.923; 0.474 - - 

Functional traits1 - 1.117; 0.347 - - 

Functional traits2 - 0.758; 0.633 - - 

Diversity q0 - 0.420; 0.936 - - 

Diversity q1 - 0.757; 0.648 - - 

Diversity q2 - 0.865; 0.554  - - 

Hábitat  

VegComp1 - - 1.499; 0.211 - 

VegComp2 - - 1.129; 0.355 - 

VegStruct1 2.039; 0.026 - - 6.641; 0.009 

VegStruct2 3.411; 0.001 -   

UnderstComp1 1.6252; 0.123 - 1.377; 0.278 - 

UnderstComp2 - - 1.337; 0.252 - 

Paisaje  
  

 

1000m  

LandCompo1 1.816; 0.072 3.069; 0.017 1.872; 0.101 - 

LandConfig1 - - 2.062; 0.079 - 

LandConfig2 2.509; 0.005 - - 6.331; 0.002 

PatchForestConfig1 - 0.942; 0.475 - - 

PatchForestConfig2 - 0.516; 0.842 0.720; 0.639 2.210; 0.098 

2000m  

LandCompo1 2.576; 0.012 - 2.209; 0.062 - 

LandConfig1 1.183; 0.350 2.850; 0.020 2.306; 0.051 - 

LandConfig2 1.723; 0.088 - - 2.143; 0.120 

PatchForestConfig1 - 0.975; 0.455 - - 

PatchForestConfig2 1.004; 0.460 0.478; 0.888 - - 

3000m  

LandCompo1 1.920; 0.049 1.037; 0.389 0.547; 0.765 0.950; 0.459 

LandCompo2 1.248; 0.321 - 1.623; 0.164 - 

LandConfig1 1.828; 0.079 1.871; 0.090 3.017; 0.017 3.323; 0.039 

LandConfig2 1.592; 0.127 - 1.228; 0.324 1.810; 0.185 

PatchForestConfig1 - - 3.005; 0.007 - 
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las variaciones ambientales. Parámetros de la comunidad de hospederos: Ejes de la composición taxonómica de los pequeños mamíferos 

“TaxonomicComposition 1”, ejes de la media ponderada de atributos funcionales por sitio “Functional traits1 y 2” e índices de diversidad 

verdadera por medio de los números de Hill “Diversity of q0 ,1 y 2”. Predictores del hábitat: Ejes de la composición “VegComp1 y 2”, 

estructura “VegStruct1 y 2” y composición del sotobosque “UnderstComp1 y 2”. Predictores del paisaje: Ejes de la composición 

“LandCompo1 y 2”, Configuración “LandConfig1 y 2” y configuración de los parches de SFo "PatchForestConfig1 y 2”. Prevalencia de 

las familias: número de individuos de una determinada especie de pequeños mamíferos infestado por una familia determinada de 

ectoparásitos dividido por el número de individuos, de esa especie, revisados. Heteromys gaumeri:  familias encontradas sobre “Heteromys 

gaumeri”. Ototylomys phyllotis: familias encontradas sobre “Ototylomys phyllotis”. Se muestra la correlación dada por el valor pseudo F 

y el valor de p. Las relaciones significativas (valor de p ≤0.05) aparecen en negrita y las relaciones marginales (0.05<valor de p ≤0.10) 

aparecen en negrita y cursiva.  

La variación en los tipos de cobertura y la configuración de los parches del bosque 

semideciduo mostraron una relación significativa en la escala de los 3000m, en donde los 

piojos chupadores estuvieron más asociados a una menor densidad de borde y mayor 

agregación de fragmentos del bosque nativo, mientras que las demás familias y en especial, 

los ácaros listrofóridos y macronísidos, tuvieron una mayor tendencia a una alta densidad de 

borde y grado de aislamiento entre estos fragmentos. La estructura de la vegetación mostró 

una influencia significativa para los ectoparásitos de O. phyllotis (F = 6.64, P = <0.01), en 

donde las pulgas, los trombicúlidos y las garrapatas blandas presentaron una mayor 

prevalencia en sitios con un mayor número de árboles de menor altura caracterizados por una 

alta cantidad de ramas mientras que las garrapatas duras presentaron una asociación con 

valores intermedios de estas variables. La configuración de los tipos de coberturas y de los 

parches del bosque semideciduo también influyeron en la escala de los 1000m, en donde las 

pulgas, los trombicúlidos y las garrapatas blandas presentaron una mayor relación hacia 

fragmentos más yuxtapuestos con áreas más pequeñas. La configuración del paisaje mantuvo 

su importancia a la escala de los 3000m, en donde todos los ectoparásitos presentes en O. 

phyllotis, en especial las pulgas y los trombicúlidos mantuvieron su asociación hacia los sitios 

más heterogéneos y fragmentos más aislados del bosque semideciduo (Apéndice 5).     

Predictores del ectoparasitismo en la comunidad de pequeños mamíferos 

En cuanto a la susceptibilidad ante el ectoparasitismo, el análisis de dbRDA sólo encontró 

una relación marginal de la composición taxonómica (F = 2.13, P = 0.07), lo que indica que 

la identidad y la variación de la composición en las especies de hospederos es importante 

para la ausencia o presencia de determinadas familias de ectoparásitos, esto fue más marcado 

para los ácaros trombicúlidos y laelápidos, así como para las garrapatas duras y blandas 

(Tabla 3) (Fig. 5b).  
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DISCUSIÓN 

Variación en las comunidades de pequeños mamíferos 

Los pequeños mamíferos no voladores encontrados en el bosque tropical de Calakmul 

corresponden a 8 de las 15 especies reportadas para toda la Península de Yucatán, donde 

algunas especies como Orthogeomys hispidus, Heteromys desmarestianus, Reithrodontomys 

gracilis, Oryzomys melanotis, Oryzomys palustris, Peromyscus leucopus y el pequeño 

marsupial Tlacuatzin canescens de los estados de Campeche y Quintana Roo, no fueron 

capturadas (Hernández-Huerta et al., 2000; Guzmán-Soriano et al., 2013; Sosa-Escalante et 

al., 2013; Zaragoza-Quintana, et al., 2016). La riqueza general coincide con investigaciones 

sobre roedores relacionados con enfermedades zoonóticas, en donde se reportan de 4 a 7 

especies incluyendo a Mus musculus y Rattus rattus en los estados de Campeche, Quintana 

Roo y Yucatán (Canto-Lara et al., 1999; Hernández-Huerta et al., 2000; Cimé-Pool et al., 

2007; Wynsberghe et al., 2009; Cimé-Pool et al., 2010; S. Hernández-Betancourt et al., 2012;  

MacSwiney et al., 2012; Torres-Cancino, 2013; Castro et al., 2018; Zaragoza-Quintana et al., 

2022; Sosa-Bibiano et al., 2022). La predominancia de H. gaumeri y O. phyllotis ya ha sido 

documentada en la zona junto con el ratón ciervo yucateco P. yucatanicus (Cimé-Pool et al., 

2004; Hernández-Betancourt et al., 2008; Zaragoza-Quintana et al., 2016) en donde sus 

capturas son comunes y varían sus dominancias con relación a diferentes variables 

ambientales, como la presencia de acahuales (Canul-Cruz et al., 2012; Cancino, 2013; 

Gutiérrez-Granados y Dirzo, 2021).  

La alta abundancia y dominancia de H. gaumeri y O. phyllotis, también ha sido encontrada 

por Hernández-Betancourt et al., (2008); Canul-Cruz et al., (2012); Cancino, (2013) y 

Gutiérrez-Granados y Dirzo, (2021) en las zonas de Yucatán y Calakmul. Sin embargo, otros 

estudios han encontrado bajas abundancias de H. gaumeri, por lo cual es considerada como 

una especie turista (Cimé-Pool et al., 2010; MacSwiney et al., 2012) e intolerante en paisajes 

sinántropicos o sitios perturbados (Baak-Baak et al., 2018). Las bajas abundancias de la 

zarigüeya mexicana M. mexicana coinciden con lo encontrado en bosques de Belice y 

Quintana Roo (Tijera y Escobedo-Cabrera, 1999; Kelly y Caro, 2003). Por otro lado, algunos 

estudios de mamíferos también reportan bajas abundancias de O. fulvescens, por lo cual se le 

clasifica como especie rara y poco común (Ruan-Tejeda et al., 2008). En este estudio se 
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capturaron dos individuos de la rata arborícola yucateca O. hatti, una de las especies más 

desconocidas en su ecología y biología de la Península de Yucatán, por tanto, con su captura 

en la zona de Calakmul, se incrementa a 32 su número de registros (Zaragoza-Quintana et 

al., 2021). 

A pesar de no encontrar un patrón marcado con respecto al nivel de complejidad de la 

estructura de la vegetación, fue posible denotar un incremento de la riqueza en relación con 

los sitios que presentaron algún grado de perturbación, así como en los que estuvieron 

asociados al bosque secundario, lo cual puede aludir a la influencia de los estadios 

sucesionales de la vegetación. Este tipo de zonas son reconocidas por presentar una mayor 

riqueza de pequeños mamíferos (Bovendorp et al., 2019), dada su alta productividad y 

variación en la estructura de la vegetación, lo que incrementa el número de refugios (Cimé-

Pool et al., 2007; Stevens y Tello, 2011), permite el establecimiento de las especies y con 

ello su coexistencia (Fonseca, 1989). Los hábitats más heterogéneos y los estadios tempranos 

de regeneración también ofrecen una alta proporción de biomasa (brotes de hojas y frutos) 

que pueden atraer a una mayor cantidad de artrópodos, lo cual puede ayudar a suplir de 

alimento a las especies de pequeños mamíferos circundantes en la época seca o proveer una 

fuente de recursos constante para las especies con poca especificidad en su dieta (Pardini et 

al., 2005), lo que facilita su éxito reproductivo y aumenta sus abundancias (Horvarth et al., 

2001). No obstante, en este estudio también se encontró una baja diversidad de pequeños 

mamíferos en sitios relacionados a un menor grado de perturbación, lo cual coincide con 

García-Méndez et al., (2014), Morales-Díaz et al., (2019) y Tapia-Ramírez et al., (2022) en 

trabajos con roedores en Chiapas. Este hecho podría corresponder al estado de conservación 

de estas zonas ya que la presencia de una mayor proporción del bosque nativo ayuda a 

preservar el control top-down de los depredadores como algunas especies de felinos, aves 

rapaces y serpientes típicas de estos ambientes. Lo anterior contribuye al control de las 

abundancias de los pequeños mamíferos, ya que, su variación y diversidad también depende 

de la ocurrencia de otros vertebrados de mayor talla que regulen sus poblaciones (Barragán 

et al., 2010; Arce-Peña et al., 2019).  
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Respuesta de los pequeños mamíferos ante los predictores del hábitat 

En concordancia con la primera hipótesis, la composición de los pequeños mamíferos 

respondió de forma significativa ante la variación en la estructura de la vegetación, la cual es 

considerada como uno de los factores más importantes para la regulación de su diversidad y 

abundancia (Morales-Díaz et al., 2019; Thomas et al., 2022). La relevancia de este predictor 

radica en la variación de la disponibilidad del alimento, sitios de anidación y porcentaje de 

cobertura, lo cual es útil para la supervivencia y protección contra la depredación. No 

obstante, las especies pueden presentar diferencias en sus respuestas ante estos cambios 

(Thomas et al., 2022), lo cual depende de su grado de especialización y de la forma en la que 

usan su hábitat (Barragán et al., 2010). Lo anterior coincide con Morales-Díaz et al. (2019), 

en donde la estructura de la vegetación presentó una alta relación con la respuesta y 

composición de los roedores en la Reserva de Chamela en Chiapas.  

En este estudio, las dos especies más abundantes H. gaumeri y O. phyllotis mostraron 

afinidad por una mayor área basal y nivel de altura en los árboles, siendo esta relación más 

alta y marcada para el ratón de abazones. Estas asociaciones pueden corresponder a la 

preferencia de estos dos roedores por bosques más conservados y maduros, ya que, a pesar 

de ser también capturados en hábitats más heterogéneos suelen ser más abundantes en zonas 

con poca perturbación, como se encontró en la zona de Felipe Carrillo Puerto en Quintana 

Roo para H. gaumeri (Gutiérrez-Granados y Dirzo, 2021) y en la Reserva de Cuxtal en 

Yucatán para O. phyllotis (Hernández-Betancourt et al., 2012). El ratón endémico de 

abazones, ampliamente reconocido como dispersor de semillas  (Hernández-Betancourt y 

Cime-Pool, 2010), suele preferir estratos arbóreos bien desarrollados, lo cual podría 

corresponder a la producción de frutos con semillas importantes en su dieta (Chapman et al., 

1992), lo que contribuye a su alta densidad poblacional en estos tipos de hábitats (Cruz-Lara 

et al., 2004; Cimé-Pool et al., 2007; Canul-Cruz et al., 2012; Panti-May et al., 2012; 

Gutiérrez-Granados y Dirzo, 2021). Lo anterior se corrobora en los resultados de este estudio, 

en donde este roedor presentó altas abundancias y una mayor dominancia en sitios poco 

perturbados con una mayor área basal y altura del dosel como RCa2 y RCa3 (Fig. 2a). 

Igualmente, la inclinación hacia una mayor altura de los árboles también podría corresponder 

a condiciones microclimáticas relacionadas con la temperatura (Sarmiento-Pérez et al., 

2020), un parámetro de vital importancia para la ubicación de sus nidos y para el 
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mantenimiento de su estabilidad corporal. Este hecho sumado a su dieta principalmente 

granívora requiere que este roedor necesite encontrar y consumir semillas específicas que 

están disponibles en estos ambientes y que incluya otros alimentos como caracoles (Daniela 

Rodríguez Avila, observaciones personales) para  suplementar proteínas y regular sus niveles 

internos de agua durante la escasez de la época seca (Hernández-Betancourt et al., 2005; 

Lorenzo et al., 2019). Estas asociaciones también han sido encontradas para otros 

heterómidos como L. pictus en Chamela (Morales-Díaz et al., 2019) y H. desmarestianus en 

la selva Lacandona (San-José y Arroyo-Rodríguez, 2013; Sarmiento-Pérez et al., 2020). Por 

otra parte, las preferencias del roedor semiarborícola O. phyllotis (Helm, 1975) por alturas 

intermedias en los árboles podrían corresponder a la inclinación que tienen los adultos 

(Zaragoza-Quintana et al., 2022) para movilizarse en una mayor cantidad de estrato arbóreo 

usando las ramas y lianas (Medellín, 1992; Pérez-Lustre y Santos-Moreno, 2010). De igual 

forma, su asociación con estos niveles de altura del dosel también podría responder a su 

habilidad para forrajear ocasionalmente en el suelo en donde construye sus nidos entre 

montículos de rocas (Lawlor, 1982).  

Por otro lado, las especies estrictamente arborícolas como M. mexicana y O. hatti mostraron 

respuestas diferenciales en sus asociaciones con las variables de la estructura de la 

vegetación, en donde una mayor altura en los árboles fue importante para el ratón tlacuache, 

a diferencia de la rata yucateca, la cual mostró una mayor inclinación a sitios con un dosel 

más bajo y alta cantidad de ramas. El pequeño marsupial M. mexicana suele preferir estratos 

verticales más altos y mayores diámetros en los árboles que le brindan protección y un 

espacio óptimo para escalar y movilizarse (Zaragoza-Quintana et al., 2022) dadas sus 

adaptaciones morfológicas como el largo de su cola prensil. Igualmente, las especies de su 

género se han capturado principalmente sobre los árboles (Hannibal et al., 2019) de áreas 

conservadas y bosques maduros (Medellín, 1992; Klinger, 2006; Astiazarán-Azcarraga et al., 

2020). Esta asociación también podría deberse a que construyen su refugio en hoyos en los 

árboles o reutilizan nidos de aves (Zarza et al., 2003) lo cual, sumado a su dieta 

principalmente insectívora (mantis religiosas, escarabajos cerambícidos y grillos tetigónidos) 

y al consumo ocasional de flores de palmas, huevos de aves, lagartijas y anfibios arborícolas, 

podría explicar su preferencia por árboles de estas características (Alonso y Medellín, 1992; 

Sperr et al., 2009; Acosta-Chaves et al., 2018). En contraste, O. hatti, mostró una inclinación 
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por los sitios caracterizados por un mayor número de ramas y lianas, las cuales podría utilizar 

para refugiarse, desplazarse y forrajear, dada su habilidad para utilizarlas junto con troncos 

de distintos diámetros (Zaragoza-Quintana et al., 2021). Esta especie también ha sido 

capturada en sitios cercanos a asentamientos humanos (MacSwiney G. et al., 2009; Panti-

May et al., 2015; Zaragoza-Quintana et al., 2021), por lo cual, se piensa que podría presentar 

algún nivel de tolerancia ante hábitats con un determinado grado de perturbación. No 

obstante, su ecología aún es desconocida y es necesario implementar más estudios para 

conocer información más detallada sobre su respuesta ante los cambios en la estructura de la 

vegetación.  

Una situación similar ocurrió con las especies semiarborícolas y oportunistas, P. yucatanicus 

(Hernández-Betancourt et al., 2012) y el ratón colilargo O. fulvescens (Rivas y Linares, 

2019), las cuales presentaron asociaciones por sitios más simplificados en términos de la 

estructura de la vegetación con un mayor número de árboles de menor altura y un alto número 

de ramas como K120 y CCol además de niveles elevados de cobertura del mantillo como 

Vnov y NBe2. La inclinación por estas características en el mantillo podría corresponder a 

una protección contra la depredación (MacSwiney et al., 2012), mientras que la preferencia 

por árboles con estas características puede deberse a la ubicación de sus refugios en agujeros 

pequeños sobre árboles de menor altura (Sauthier et al., 2010; Hu y Hoekstra, 2017; Maroli 

et al., 2020) y al uso ocasional del estrato arbóreo para el forrajeo (Salazar-Bravo et al., 2004; 

Klein y Cameron, 2012; MacSwiney et al., 2012; Zaragoza-Quintana et al., 2022). Lo anterior 

se ha corroborado con la captura de P. yucatanicus en diámetros de alrededor de 20cm sobre 

la especie de árbol Bursera simaruba (presente en los sitios de estudio) (MacSwiney et al., 

2012).  

Por otra parte, los roedores generalistas S. toltecus y O. couesi (Martínez-Gallardo y Sánchez-

Cordero, 1997) predominaron en sitios con altos niveles de profundidad del mantillo, una 

mayor cantidad de herbáceas y densidad del sotobosque, así como una menor área basal en 

los árboles, lo cual concuerda con San-José y Arroyo-Rodríguez, (2013) y con Morales-Díaz 

et al., (2019) para otras especies del género Sigmodon. La preferencia por una mayor 

profundidad del mantillo puede relacionarse a su uso como barrera contra las altas 

temperaturas y como protección para las crías, dado que los nidos de estas especies 
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corresponden a cavidades rellenas de pastos y gramíneas ubicadas sobre el suelo bajo restos 

de este tipo de materia orgánica (Shump, 1978; Martínez-Gallardo y Sanchez-Cordero, 

1997). Este uso del mantillo por parte de estas especies también se constató en el 

comportamiento parental de S. hispidus en un bosque seco de Colombia (Cortes-Suárez, 

2020). Adicionalmente, la ocurrencia de estos dos roedores es asociada comúnmente a zonas 

con una mayor densidad de herbáceas y una menor cobertura del dosel, lo cual, les ofrece 

una mayor cobertura de escape (Howe y Davlantes, 2017) y a zonas transformadas, sitios 

inundados y zonas de borde, en donde suelen ser más abundantes (Fuentes-Montemayor et 

al., 2009; Umetsu y Pardini, 2007). Lo anterior también puede corresponder a su dieta 

omnívora, la cual puede incluir hojas, raíces, frutos, hongos, insectos, huevos de aves y 

caracoles (Kincaid y Cameron, 1985; Martínez-Gallardo y Sánchez-Cordero, 1997) además 

de algunos pastos (monocotiledóneas) y partes de árboles (dicotiledóneas) (Peña-Ramos et 

al., 2009; Guzmán et al., 2021). Esto les permite aprovechar más eficazmente la cantidad de 

recursos disponibles para suplir sus necesidades alimenticias (Cruz-Lara et al., 2004; San-

José et al., 2014; Gutiérrez-Granados y Dirzo, 2021) en hábitats más simplificados en 

términos de la estructura de la vegetación como bosques secundarios, campos de cultivo, 

matorrales espinosos y manglares (Del Campo et al., 2022). 

Respuestas de los pequeños mamíferos ante los predictores del paisaje 

En contraste a la primera hipótesis, la composición y configuración del paisaje reflejada en 

el porcentaje de los diferentes tipos de cobertura, y el grado de dispersión y yuxtaposición 

entre los fragmentos del bosque nativo también fueron significativos para la comunidad de 

pequeños mamíferos (Arroyo-Rodríguez y Mandujano, 2009). Las propiedades del paisaje, 

tales como el grado de aislamiento, el tamaño, la calidad y la agregación de los fragmentos 

pueden determinar las abundancias y la distribución de algunos mamíferos. Lo anterior alude 

a la variación que se origina en el microhábitat, lo que modifica la respuesta y el movimiento 

de las especies a lo largo de matrices antrópicas (Peles et al., 1999). Este predictor también 

modula las tasas de dispersión, ya que los fragmentos más grandes y las áreas de borde más 

pequeñas, representan una mayor posibilidad de intercambio genético y fluctuación de 

individuos para algunas especies (Nikolić et al., 2019), lo cual depende de las diferencias en 

sus estrategias de vida (Wolff, 1999). Este hecho se constata con otros estudios de roedores 

presentes en Oaxaca (Barragán et al., 2010) y en Jalisco, en los Llanos de Ojuelos (Riojas-
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López y Luévano, 2018) y en la Reserva de Chamela, en donde este grupo respondió 

significativamente a los niveles de cobertura del bosque ripario y su nivel de conectividad 

(Morales-Díaz et al., 2019).  

En este sentido, las especies más abundantes del estudio mostraron afinidad por altos 

porcentajes del bosque semideciduo y bajos niveles de yuxtaposición entre sus fragmentos a 

escalas de 1000, 2000 y 3000m, siendo esta preferencia más marcada para H. gaumeri. Estas 

inclinaciones podrían corresponder a su adaptación para moverse y forrajear a través de 

bosques maduros y continuos (Wolff, 1999), en donde la presencia de mosaicos heterogéneos 

podría representar una barrera física (Fahrig y Merriam, 1985; Wolff, 1999) que las lleve a 

concentrarse en pequeños remanentes de la vegetación original rodeados por matrices 

antrópicas que pueden aprovechar parcialmente (Peles et al., 1999). Lo anterior se constató 

en este estudio con la captura de algunos individuos de estas especies en sitios con altos 

niveles de yuxtaposición como SRos y Ccol, lo cual también fue encontrado en un estudio 

realizado por Arce-Peña et al. (2019), en donde H. desmarestianus fue más abundante a lo 

largo de paisajes transformados y altos porcentajes de áreas abiertas. Asimismo, la marcada 

afinidad de H. gaumeri por sitios con altos porcentajes del bosque nativo podría corresponder 

a la ocurrencia de los árboles que dispersa, como el sapote P. campechiana (Sapotaceae) 

(presente en el área de estudio), el cual puede tener un menor reclutamiento en hábitats 

fragmentados y discontinuos (Gutiérrez-Granados, 2011). Una situación similar podría 

ocurrir con otros árboles muy utilizados en el área como Brosimum aliscatrum (Moraceae) y 

Manilkara zapota (Sapotaceae) (presentes en los sitios de estudio), las cuales también 

podrían ser dispersadas por esta especie (Gutiérrez-Granados, 2011; Gutiérrez-Granados y 

Dirzo, 2021), ya que sus semillas han sido encontradas en los abazones y trampas de H. 

gaumeri en este estudio y en otro estudio realizado en Calakmul (Canul-Cruz et al., 2012). 

De igual forma, el comportamiento reproductivo de H. gaumeri (Hernández-Betancourt et 

al., 2003) puede requerir una mayor continuidad en el paisaje, ya que los machos recorren 

largas distancias para encontrar pareja (Cimé-Pool et al., 2004), mientras que las hembras 

establecen sus rangos hogareños en sitios donde encuentran una estabilidad microclimática 

y una alta disponibilidad de recursos para sus crías (Cimé-Pool et al. 2004), como se ha 

documentado para H. desmarestianus (Greenwood, 1980; Quintero y Sánchez-Cordero, 

1989; Wolff, 1999; Arroyo-Rodríguez, 2013; Otero-Jiménez et al., 2017). Por otro lado, la 
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preferencia de O. phyllotis hacia un menor valor de yuxtaposición entre los fragmentos y a 

una mayor agregación del bosque semideciduo coincide con lo encontrado para esta especie 

en la selva la Lacandona, en donde presentó una relación positiva con el número de 

fragmentos de la vegetación original (San-José y Arroyo-Rodríguez, 2013). La afinidad de 

este roedor por sitios más continuos puede deberse al pequeño tamaño de su área de acción 

ya que suele tener un bajo rango de dispersión y mantener microhábitats pequeños 

caracterizados por la presencia de suelo rocoso y árboles caídos para construir sus 

madrigueras (Sáenz, 1999). Lo anterior, se constata con otro estudio en Belice, el cual 

encontró una mayor asociación de esta especie hacia los parches principalmente relacionados 

a sus preferencias de hábitat como el porcentaje de troncos caídos (Klinger, 2006). 

En el caso de los pequeños mamíferos de hábitos arborícolas, el pequeño marsupial M. 

mexicana también presentó una asociación más marcada con bajos niveles de yuxtaposición 

mientras que O. hatti tuvo una mayor afinidad por niveles más altos de este índice. La 

respuesta del ratón tlacuache puede corresponder a sus marcados hábitos arborícolas y por 

ende a una menor capacidad de colonizar hábitats muy fragmentados y discontinuos 

(Laurance, 1995). Adicionalmente, su asociación en este estudio con fragmentos más 

agrupados y una menor yuxtaposición del bosque nativo también puede relacionarse con su 

preferencia para moverse en una mayor continuidad del dosel, como se ha demostrado para 

M. paraguayana en Brasil (Honorato et al., 2019), en donde los individuos de este género se 

movieron más entre los fragmentos presentes dentro de su rango de dispersión evitando 

cruzar por las matrices heterogéneas. Lo anterior también se ha comprobado con las capturas 

de esta especie en parches de bosque intacto en Belice y en otras especies del género en 

fragmentos grandes de bosques más estructurados en Brasil, como M. demerarae (Klinger, 

2006; Falcão y Montes, 2019). No obstante, en el caso de la rata yucateca, es necesario 

aumentar la cantidad de estudios sobre su ecología para determinar su respuesta ante paisajes 

discontinuos y yuxtapuestos. 

Por otra parte, los roedores generalistas S. toltecus, O. fulvescens y P. yucatanicus mostraron 

afinidad por un mayor porcentaje de zonas de agricultura (más marcado en la rata arrocera) 

y altos niveles de yuxtaposición del bosque nativo, lo cual coincide con lo encontrado por 

otros autores, como Cimé-Pool et al., (2010) en bosques al noreste de Yucatán. Las ratas 
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algodoneras se caracterizan por su gran adaptación en ambientes transformados y zonas de 

cultivo, en donde son dominantes y consideradas una plaga para el cultivo de la caña de 

azúcar y otros tipos de vegetales (Horvarth et al., 2001; Lehtonen et al., 2001). Estas ratas 

pueden expandir sus rangos hogareños fácilmente y los machos pueden moverse hasta 400m 

a través de matrices abiertas (Bowne et al., 1999; Mabry y Barrett, 2002) como se ha 

documentado para S. hispidus en Norteamérica y en S. toltecus en pastizales en la región de 

los Tuxtlas (Bowne et al., 1999; Howe y Davlantes, 2017). Adicionalmente, estas ratas 

pueden establecer sus refugios en fragmentos yuxtapuestos, lo que les provee una mayor 

disponibilidad de recursos para sobrevivir, dada su plasticidad para utilizar diferentes tipos 

de parches y corredores. Una situación similar ocurre con el ratón P. yucatanicus, el cual 

también puede incrementar sus movimientos en matrices antrópicas y usar una porción 

significativa del paisaje para construir sus madrigueras, como se ha encontrado para P. 

leocopus (Wegner y Merriam, 1990; Peles et al., 1999), la cual presentó afinidad por 

fragmentos aislados estando ausente en hábitats continuos de bosque nativo (Reid, 2009; 

San-José y Arroyo-Rodríguez, 2013). Este hecho permite que estos roedores sean 

reconocidos como colonizadores exitosos en áreas fragmentadas (Tapia-Ramírez et al., 2022) 

dada su capacidad de mantener el flujo genético de sus poblaciones entre parches aislados 

(Wolff, 1999; Peles et al., 1999). Lo anterior se corrobora con un estudio realizado por 

Rodríguez, (2016) en Campeche, en donde P. yucatanicus respondió positivamente al 

número de fragmentos mientras que S. toltecus y O. couesi presentaron afinidad por un alto 

nivel de adyacencia entre los parches de diferentes tipos de cobertura. Estas preferencias a 

nivel del paisaje junto con las encontradas para O. fulvescens también podrían indicar su baja 

dependencia (Rodríguez, 2016) a los corredores del bosque semideciduo y su flexibilidad 

para usar distintos tipos de refugios en hábitats más heterogéneos (Peles et al., 1999), lo cual 

coincide con la captura de estas especies en sitios relacionados con cultivos de maíz, 

acahuales y otros estadios de regeneración en este estudio.  

Respuestas de los atributos funcionales de los pequeños mamíferos 

A nivel del hábitat, la composición de la vegetación influyó de forma significativa en la 

respuesta de los atributos funcionales relacionados con la alimentación como el gremio 

granívoro, la amplitud del arco cigomático y la masa corporal de los pequeños mamíferos. 

De forma general, este grupo se caracteriza por presentar una alta diversidad en la variación 
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morfológica de su aparato masticatorio (Samuels, 2009) dada por la inclusión de distintos 

tipos de alimento. Esto se ve reflejado en adaptaciones específicas en sus incisivos, molares, 

mandíbula y la amplitud de sus arcos cigomáticos, lo que a su vez se relaciona con la 

inserción de los diferentes componentes del músculo masetero (Edmonds, 2017). Este 

músculo consta de tres capas ancladas en diferentes puntos del arco cigomático y es 

reconocido por su función al coordinar el cierre de la mandíbula y ejercer fuerza para la 

mordida. Asimismo, permite una mayor eficiencia en el agarre de los alimentos por parte de 

los incisivos (Jones y Law, 2018), motivo por el cual, se considera como una de las regiones 

con mayor estrés mecánico del cráneo de los mamíferos (Cox et al., 2012). En este sentido, 

la identidad y la presencia de las diferentes especies de árboles, así como las características 

específicas en las hojas, frutos y demás partes de las plantas que formen parte de la dieta de 

cada especie pueden determinar la variación de las características masticatorias (Miljutin, 

2008).  

Las especies granívoras deben realizar la fragmentación de las semillas, la cual depende de 

la dureza y el grosor de la cáscara, así como de la presencia de fibras difíciles de fracturar 

(Edmonds, 2017), por lo cual presentan incisivos y arcos cigomáticos más anchos (Miljutin 

y Lehtonen, 2008), en comparación a los insectívoros, que tienen arcos cigomáticos delgados 

con estructuras del músculo masetero más simplificadas (Maestri et al., 2016; Potapova, 

2020). Estas características les ayudan a masticar repetidamente para romper frutos fibrosos 

o morder hojas más duras en el caso de las especies herbívoras/granívoras (Samuels, 2009). 

Lo anterior podría ser importante en el caso de las semillas y frutos producidas por algunas 

de las especies de árboles de los sitios de estudio, como Bursera simaruba (Burseraceae) o 

Pouteria campechiana (Sapotaceae), las cuales se relacionan con los granívoros del estudio 

H. gaumeri y P. yucatanicus (Canul-Cruz et al., 2012). La influencia de la variación en 

identidad de la vegetación también se encontró en la Reserva de Chamela, en donde la 

ocurrencia y condición corporal de L. pictus presentó una alta relación con este predictor 

además de una gran similaridad con las preferencias de H. gaumeri en este estudio (Morales-

Díaz et al., 2019).  Por otro lado, la masa corporal presentó una asociación marginal con la 

composición de la vegetación, lo cual puede aludir a la disponibilidad de recursos 

alimenticios y al suplemento de los requerimientos energéticos por parte de los roedores. Este 

atributo morfológico también podría estar relacionado con la fuerza de la mordida, como se 
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ha demostrado en parte para algunas especies de cricétidos que son granívoros (Freeman y 

Lemen, 2008). Lo anterior se encontró para H. desmarestianus, ya que la cantidad de lípidos 

en las semillas que consume le ofrecen energía, lo que le ayuda a mantener y acumular grasa 

y alcanzar una mayor masa corporal. Este hecho podría estar más marcado en hembras, las 

cuales requieren de una mayor disponibilidad de alimento por la demanda energética de la 

gestación y la lactancia de las crías (Cervantes y Brito, 2010).  

A la escala de 1000m, la composición y configuración del paisaje también influyeron sobre 

la respuesta del gremio granívoro y la amplitud del arco cigomático, por lo cual, la variación 

en los tipos de cobertura y las propiedades del fragmento son importantes para determinar o 

afectar la permanencia de las especies de árboles que son importantes para los granívoros 

como H. gaumeri. Otros rasgos como los hábitos terrestres y la longitud de la pata resultaron 

marginales, lo cual podría estar relacionado con el nivel de movilidad y tolerancia ante los 

cambios en su ambiente (Nakagawa et al., 2006), ya que las extremidades anteriores y 

posteriores de los pequeños mamíferos pueden presentan diversas adaptaciones relacionadas 

con el uso del hábitat y el tipo de locomoción. En este sentido, las especies principalmente 

terrestres caracterizadas por ocupar zonas densas de bosque pueden presentar patas con una 

mayor longitud de la superficie plantar además de dedos alargados y garras cortas, lo cual les 

permite una mayor estabilidad y apoyo para movilizarse a través de estas (Rivas y Linares, 

2006, Rodríguez, 2018). Lo anterior podría incrementar la velocidad y favorecer el escape si 

las especies tienen algún comportamiento saltatorial como H. gaumeri (Daniela Rodríguez 

Avila, observaciones personales). Por consiguiente, la continuidad del bosque semideciduo 

y su predominancia podrían favorecer a las especies del estudio con mayores largos de pata, 

lo cual correspondería al éxito que algunos roedores como el ratón de abazones pueden 

presentar en estos tipos de hábitats, ya que esta fue la especie que presentó la longitud de pata 

más larga de 33.4mm en promedio para ambos sexos (Apéndice 1).  

La composición del paisaje mantuvo su importancia en la escala de los 3000m, presentando 

una relación marginal con los rasgos morfológicos de la longitud total y el largo de la cola. 

Estos resultados indican que la presencia del bosque semideciduo favorece la ocurrencia de 

especies con colas más largas, como H. gaumeri y M. mexicana (Apéndice 1), lo cual podría 

responder a la presencia de un espacio óptimo para su movimiento en ambientes conservados. 
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De igual forma, en el caso del ratón de abazones, la disponibilidad de semillas y la eficiencia 

con la que los roedores heterómidos las cosechan podría repercutir en ganancias 

nutrimentales (Price y Heinz, 1984) que favorecerían un mayor tamaño corporal y una mayor 

longitud de cola. Igualmente, algunas propiedades de esta extremidad como el tono bicolor 

y el movimiento al correr podrían representar una ventaja ante un depredador, ya que su color 

puede provocar una distracción en el escape mientras que su meneo puede ayudar a adquirir 

una mayor velocidad (Taraborelli et al., 2003). Lo anterior sumado a los saltos desplegados 

por H. gaumeri (Daniela Rodríguez Avila, observaciones personales) podría favorecer su 

supervivencia en este tipo de ambientes caracterizados por un mayor número de 

depredadores, como ciertos tipos de felinos (Daniela Rodríguez Avila, observaciones 

personales). Asimismo, algunos elementos de la dieta de M. mexicana (Alonso-Mejía y 

Medellín, 1992) como escarabajos y la ingesta ocasional de huevos de aves o lagartijas 

arborícolas (Voss, 2013) podrían responder a su asociación con zonas más conservadas, lo 

cual se podría ver aún más favorecido por la longitud de su cola y la estabilidad muscular 

que esta le brinda para movilizarse sobre el estrato arbóreo y sujetarse o balancearse sobre 

las ramas.  

Por otro lado, los tipos de cobertura más transformados como las zonas de cultivo presentaron 

una asociación negativa con el largo de esta extremidad, lo cual podría implicar la presencia 

de especies más pequeñas o colas más cortas. Esto puede responder a la exposición y 

vulnerabilidad que podrían enfrentar en este tipo de ambientes, ya que las colas de los 

roedores pueden representar una mayor sensibilidad ante la depredación y desprenderse por 

causa de la competencia y el estrés (Wolf y Salazar-Bravo, 2008). Por otra parte, la longitud 

total presentó una tendencia positiva con la presencia del bosque secundario, lo cual 

implicaría que este tipo de cobertura junto con el bosque nativo podrían favorecer la 

ocurrencia de especies con longitudes totales más grandes. Estos bosques pueden ofrecer una 

alta productividad de recursos alimenticios y hábitats para muchas especies (FAO, 2003; 

Chazdon et al., 2009; McShea et al., 2009), las cuales pueden presentar longitudes mayores 

por el aporte nutricional de una alta oferta alimenticia o por el suplemento de estos recursos 

en períodos de escasez.  
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Variación en las comunidades de ectoparásitos a lo largo del gradiente 

La ordenación NMDS permitió identificar que sitios relacionados a altos niveles de cobertura 

del mantillo y área de planta como Cao2 y CRej, presentaron prevalencias similares de ácaros 

trombicúlidos y garrapatas duras, lo cual puede corresponder a niveles óptimos de humedad 

y la temperatura que permiten la subsistencia de sus larvas y ninfas (Klein et al., 2018; 

Liljesthröm y Lareschi, 2018). Por otro lado, algunos sitios relacionados a mayores 

profundidades del mantillo y número de ramas mostraron prevalencias similares de ácaros 

laelápidos y pulgas. Este hecho podría corresponder a que los microhábitats caracterizados 

por un mayor porcentaje y profundidad del mantillo son uno de los puntos más importantes 

para la reproducción de los ácaros laelápidos (Fuentes et al., 2008), en donde el mantillo 

actúa como una barrera física que evita la desecación (Durden et al., 2004). Lo anterior 

también podría responder a la disponibilidad de hospederos con refugios en el suelo o sobre 

árboles de menor altura y por ende a la cantidad de recursos alimenticios, como secreciones 

glandulares y escamas de piel muertas de las crías de pequeños mamíferos (Balashov et al., 

2007). Asimismo, la prevalencia de las pulgas en estos sitios también podría obedecer al 

número de hospederos con colonias subterráneas (Butler, 2019), ya que estos sitios 

representan centros importantes para subirse a un hospedero y para el desarrollo de sus larvas 

y pupas (Medvedev y Krasnov, 2006). Lo anterior se ha constatado en estudios que han 

encontrado que la abundancia de estos ectoparásitos presenta una relación negativa con la 

cobertura del dosel (Goldberg et al., 2020) 

Interacción pequeño mamífero - ectoparásito  

El ratón de abazones presentó la composición de familias de ectoparásitos más diversa, lo 

cual puede corresponder a sus hábitos terrestres, lo que incrementa la posibilidad de adquirir 

diferentes tipos de ectoparásitos en el suelo y el mantillo, como se ha reportado en otras 

especies de heterómidos como Lyomis pictus (Gómez-Rodríguez et al., 2015). De igual 

forma, el comportamiento de territorialidad (Hernández-Betancourt et al., 2003) de este 

roedor podría contribuir a esta diversidad, ya que el sobrelapamiento entre territorios 

incrementa la competencia y favorece el intercambio de ectoparásitos por medio del contacto 

directo (Hamidi y Bueno-Marí, 2021). Por otro lado, la interacción con ácaros listrofóridos 

solo fue encontrada en H. gaumeri; sin embargo, a nuestro conocimiento, esta interacción no 
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ha sido reportada para esta especie. La ocurrencia de estos ácaros podría estar relacionada 

con características específicas de los pelos de este roedor, como la densidad, el diámetro y 

extensión, lo cual podría representar una mayor susceptibilidad hacia la infestación de esta 

familia de ectoparásitos, como se ha documentado en conejos (Kirban et al., 1998). Este 

hecho se evidenció al observar un alto agrupamiento de listrofóridos sobre la parte dorsal y 

posterior del cuerpo de H. gaumeri en este estudio (Daniela Rodríguez Avila, observaciones 

personales). Por otro lado, en cuanto a la interacción de esta especie con ácaros laelápidos ya 

se han documentado algunas especies de los géneros Androlaelaps, Eubrachylaelaps y 

Steptolaelaps (Genoways, 1973; Quintero et al., 2001; Baak-Baak et al., 2018), junto con 

trombicúlidos de los géneros Ectonyx, Leptotrombidium y Odontacarus entre otros (Quintero 

et al., 2001; Light et al., 2020). En el caso de las garrapatas duras y los piojos, se han 

reportado individuos de los géneros Ixodes y Amblyomma junto con una especie de piojo de 

la familia Polyplacidae, mientas que algunas pulgas del género Pulex han sido registradas en 

otras especies de Heteromys (Light et al., 2020).  

Los ectoparásitos encontrados sobre O. phyllotis, coinciden con Light et al. (2020) y Barriga, 

(2021), quienes reportan ácaros trombicúlidos de los géneros Euschogastoides, 

Eutrombicula, Leptotrombidium y Cordiseta junto con garrapatas duras de los géneros Ixodes 

y Amblyomma. Por otro lado, las interacciones de la rata orejuda con garrapatas blandas han 

sido poco frecuentes, con un solo registro del género Ornithodoros (Lawlor, 1969). En el 

caso de los otros ectoparásitos, se han reportado ácaros laelápidos del género Steptolaelaps 

(Barriga, 2021) junto con pulgas de la familia Rhopalopsyllidae del género Polygenis (Light 

et al., 2020). Con respecto a los ectoparásitos encontrados sobre el ratón ciervo yucateco, P. 

yucatanicus, las interacciones más frecuentes de este estudio con ácaros trombicúlidos 

coinciden con la literatura, en donde se reportan varias especies de los géneros Hoffmannina, 

Cordiseta, Parasecia y Speleocola (Light et al., 2020). Asimismo, la presencia de garrapatas 

y pulgas en este estudio sobre este roedor coinciden con reportes de garrapata duras de los 

géneros Amblyomma e Ixodes (Guzmán-Cornejo et al., 2016) y la especie de pulga 

Ctenocephalides felis (Peniche-Lara et al., 2015) de la familia Pulicidae. Por otra parte, las 

familias aquí encontradas sobre S. toltecus coinciden con la literatura, como en el caso de 

garrapatas duras y trombicúlidos de los géneros Eutrombicula y Leptotrombidium. 

Igualmente, para la rata algodonera, también se han reportado especies de ácaros laelápidos, 
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como A. fahrenholzi y E. circularis junto con pulgas de las familias Rhopalopsyllidae del 

género Polygenys además de piojos chupadores de la familia Hoplopleuridae del género 

Hoplopleura (Light et al., 2020; Barriga, 2021).  

Con respecto a las especies poco frecuentes, para la rata semiacuática O. couesi se han 

encontrado garrapatas duras de los géneros Ixodes y Amblyomma al igual que ácaros 

laelápidos, macronísidos y trombicúlidos, lo cual coincide con los resultados de este estudio 

(Estébanes-González, et al., 2011). En este trabajo no se encontraron ectoparásitos sobre O. 

fulvescens, sin embargo, otros autores reportan ácaros laelápidos y listrofóridos, como 

Gigantolaelaps boneti y Prolistrophorus frontalis respectivamente junto con pulgas y piojos 

de las familias Ceratophyllidae y Hoplopleuridae (Light et al., 2020). Por otro lado, los 

registros de ectoparásitos para el ratón tlacuache son escasos, ya que solo se han encontrado 

tres especies, como la garrapata dura Ixodes luciae y los trombicúlidos Eutrombicula goeldii 

y P. bulbiera (Alonso-Mejía y Medellín, 1992; Guzmán-Cornejo et al., 2012). Sin embargo, 

a nuestro conocimiento, otras de las interacciones aquí encontradas para M. mexicana, con 

ácaros laelápidos, ácaros macronísidos y garrapatas blandas no han sido registradas todavía 

y corresponderían a registros nuevos. Una situación similar ocurre con O. hatti, quien 

presentó interacciones con este último grupo de garrapatas en este estudio, lo cual es 

novedoso, ya que para esta especie solo se ha documentado al trombiculido E. alfreddugesi. 

Respuesta de las familias de ectoparásitos ante los predictores ambientales 

No se encontraron relaciones significativas en cuanto a la proporción general de todas las 

familias de ectoparásitos en todas las especies y los predictores del hábitat, lo cual puede 

aludir a la importancia de una identificación taxonómica más fina. Este hecho permitiría 

establecer una relación mayor con otras variables microclimáticas, como la húmedad relativa 

o la temperatura del suelo, las cuales pueden resultar mayormente influyentes en la variación 

general de algunos grupos de ectoparásitos como los ácaros, las garrapatas y las pulgas 

(Balashov et al., 2007; Klein et al., 2018). Sin embargo, los atributos relacionados con la 

composición y configuración del paisaje resultaron altamente significativos, lo cual 

demuestra el efecto que la distribución geográfica y la densidad de los hospederos tienen 

sobre la riqueza de los ectoparásitos (Morand et al., 2006). Estos predictores también podrían 
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reflejar el nivel de dependencia que estos artrópodos pueden tener hacia uno o más 

hospederos, así como su temporalidad sobre los mismos.  

Por ejemplo, algunos de los ectoparásitos permanentes, como los piojos chupadores 

presentaron una alta afinidad por sitios continuos con una mayor predominancia del bosque 

nativo, lo cual puede estar relacionado con las preferencias de su hospedero principal H. 

gaumeri. Los piojos chupadores son parásitos obligados altamente específicos que están 

mayormente presentes en mamíferos euterios ocupando el 20% de todas las especies de este 

grupo (Light et al., 2010). La mayoría de las especies de estos ectoparásitos parasitan a 12 de 

los 29 órdenes de mamíferos reconocidos, con especies que pueden estar presentes en solo 

una o en tres especies de hospederos emparentados. Este grupo puede presentar asociaciones 

específicas con varios grupos de roedores como ardillas, ratones y conejos, estando ausente 

en otros mamíferos pequeños como paucituberculados, marsupiales didelfidos y murciélagos 

(Light et al., 2010; Kim, 2016). Los piojos chupadores mantienen bajas densidades 

poblacionales sobre sus hospederos en donde desarrollan todo su ciclo de vida, motivo por 

el cual dependen completamente de sus aspectos ecológicos, como se ha documentado para 

el género de piojos Fahrenholzia en roedores heterómidos (Kim, 2006; Light et al., 2008; 

Fernandes et al., 2015). Su transmisión ocurre a través del contacto directo (Durden, 1983), 

el cual podría verse favorecido por el sistema polígamo y promiscuo (Fernándes et al., 2015) 

de H. gaumeri, sobretodo en los machos, los cuales recorren altas distancias para dispersarse 

y reproducirse (Cimé-Pool et al., 2004; Fernandes et al., 2015). La transferencia de los piojos 

también ocurre a través del contacto de la madre con sus crías (Durden, 2019), lo cual, podría 

ser más viable en ambientes conservados por el éxito de H. gaumeri en estos sitios y 

facilitaría el cuidado parental (Dowler y Genoways, 1978), ofreciendo una mayor 

disponibilidad de nidos en el suelo (Witt, 2001). Por consiguiente, si este roedor es exitoso 

ecológicamente y dominante en sitios con poca perturbación, la transmisión de los piojos se 

mantiene por la disponibilidad de hospederos en estas zonas. Adicionalmente, los 

ectoparásitos permanentes también pueden verse influenciados por las distancias entre las 

poblaciones de hospederos, lo que determina su intercambio con otros individuos y garantiza 

la colonización de nuevos ambientes (López-Pérez et al., 2022). Por tanto, las preferencias 

del ratón de abazones por una mayor continuidad de los fragmentos del bosque nativo a 

distintas escalas, podría favorecer la transmisión de los piojos por la densidad de individuos. 
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No obstante, en ambientes muy perturbados el éxito de los piojos podría estar en riesgo, dada 

la pérdida o poca ocurrencia de sus hospederos específicos (Kim 2006), lo cual se ha 

corroborado en otros estudios, en donde la abundancia de los piojos respondió de forma 

negativa ante el nivel de fragmentación (Kiene et al., 2020).  

Otros de los ectoparásitos permanentes, como los ácaros listrofóridos, presentaron una menor 

asociación por mayores porcentajes del bosque semideciduo y una mayor tendencia a sitios 

interpuestos con otros tipos de cobertura. Estos ácaros también desarrollan todo su ciclo de 

vida sobre el pelaje de sus hospederos (Fain y Hyland, 1985) alimentándose de sustancias 

lipídicas de los folículos capilares (Harris et al., 2009). La especificidad de este grupo es 

relativa, ya que un mismo género puede estar presente en dos o tres familias de hospederos 

del mismo orden. La ecología de los ácaros listrofóridos no es muy conocida, por lo cual no 

hay literatura que indique su respuesta ante las variaciones de su entorno. En este estudio 

estos ectoparásitos solo se encontraron sobre H. gaumeri, lo cual podría indicar que la baja 

densidad poblacional de este roedor en sitios heterogéneos podría favorecer sus altas 

abundancias sobre los individuos en estas zonas (Daniela Rodríguez Avila, observaciones 

personales). Lo anterior podría deberse a que un menor número de individuos podría 

disminuir la tasa de acicalamiento (grooming), lo cual puede incrementar los niveles de 

infestación y distribución de estos ectoparásitos a lo largo del cuerpo de los individuos (Maaz 

et al., 2018). Otra posibilidad podría corresponder a los niveles de estrés que estos roedores 

suelen presentar por la ausencia de semillas específicas en estos ambientes, lo que disminuye 

su defensa inmunológica (Bartolomucci, 2007) y facilita la ocurrencia de ectoparásitos 

(López-Pérez et al., 2022). Las consecuencias del estrés podrían afectar principalmente a los 

machos, ya que tendrían que desplazarse mayores distancias para buscar pareja, dada la poca 

disponibilidad de hembras por el impacto de la fragmentación, incrementando la 

susceptibilidad a ser parasitados (Klein et al., 2018). No obstante, estas hipótesis necesitan 

ser comprobadas mediante el estudio de la actividad inmunológica de esta especie además de 

más investigaciones sobre la transmisión y ecología de los ácaros listrofóridos.    

En el caso de los ectoparásitos temporales, las preferencias de las pulgas, los ácaros 

trombicúlidos y las garrapatas por sitios con altos niveles de yuxtaposición y aislamiento en 

coberturas más transformadas podría atribuirse a la disponibilidad y variedad de hospederos 
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(Shilereyo et al., 2022). Algunas especies de pulgas pueden alimentarse de más de un 

hospedero durante su ciclo de vida, (Cruz et al., 2012) pues al ser intermitentes y oportunistas, 

pueden subir, bajar y cambiar de hospedero fácilmente (inclusive si son específicas) 

(Medvedev y Krasnov 2006), lo cual les permite presentar un amplio espectro (Krasnov, et 

al., 2006) compuesto por diferentes taxones (Krasnov et al., 2004). Estos ectoparásitos 

pueden habitar en el pelaje o en los nidos (Krasnov et al., 2002), lo cual les permite explotar 

especies ecológicamente similares cuando los refugios son reutilizados (Morand et al., 2006). 

De igual forma, las prevalencias de las pulgas también pueden depender de las densidades de 

las especies que utilizan (Pérez-López et al., 2022) mientras que su abundancia y riqueza 

puede aumentar en parches más pequeños y aislados. Este hecho podría explicar su alta 

prevalencia en coberturas más transformadas y su ausencia total en zonas con poco grado de 

perturbación en los hallazgos de este estudio (Krasnov et al., 2002; Friggens y Beier, 2010). 

Lo anterior puede estar sumado a que las especies de pulgas oportunistas presentan una 

mayor dependencia por los tipos de hábitats en donde puedan explotar a un mayor número 

de hospederos que sean similares ecológicamente, lo cual podría explicar las asociaciones de 

estos ectoparásitos a nivel del paisaje dada la diversidad de especies de hospederos que se 

pueden acumular en fragmentos rodeados por una matriz antrópica. Esto permitiría que 

puedan parasitar a otros mamíferos nativos o domésticos de mayor talla además de otro tipo 

de roedores invasores como M. musculus. De igual forma, algunas de las condiciones de estos 

ambientes como troncos caídos, matorrales y arbustos les podrían ofrecen entornos cálidos 

en los nidos o mayores niveles de humedad en el suelo favoreciendo su supervivencia 

(Durden y Hinkle, 2019).  

Una situación similar ocurre con otros ectoparásitos temporales como los ácaros 

trombicúlidos y las garrapatas, los cuales presentaron interacciones con la mayoría de las 

especies de pequeños mamíferos en todo el gradiente siendo más prevalentes en los sitios 

más transformados. Los ácaros de la super familia Trombiculoidea presentan un solo estadio 

parásito larval  (Klein et al., 2018), que se ancla por medio de sus quelíceros (Roberts et al., 

2013) a la cabeza y a las orejas del hospedero (Nilsson y Nilsson, 1981). La alta prevalencia 

de esta familia en sitios más yuxtapuestos y fragmentos aislados del bosque nativo podría 

deberse a varios factores, como, por ejemplo, a la alta capacidad de las larvas para parasitar 

y formar grandes agregaciones en individuos ya parasitados, lo cual se evidenció en algunas 
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especies como H. gaumeri y S. toltecus en este estudio (Daniela Rodríguez Avila, 

observaciones personales) (Walter y Proctor, 2013. Asimismo, la afinidad de estos 

ectoparásitos por tipos de cobertura más transformados puede corresponder a que los estadios 

de sucesión o bosques secundarios suelen presentar una alta riqueza de especies de varios 

taxones dada la oferta alimentaria y la variedad de recursos y refugios que ofrecen (Horvarth 

et al., 2001; Dent y Wright, 2009). Lo anterior sumado a que estos ácaros por lo general 

suelen permanecer y ocupar un determinado tipo de hábitat que les permita alimentarse de 

una gran cantidad de vertebrados terrestres, como reptiles, aves, mamíferos y anfibios, lo 

cual favorece su abundancia (Shatrov y Kudryashova, 2006).). De hecho, la asociación de 

esta familia de ectoparásitos por un mayor porcentaje de zonas agrícolas podría deberse a la 

presencia de aves y reptiles que forrajean en el suelo de estos sitios, las cuales también pueden 

ser hospederos de algunas especies de trombicúlidos (Kaluz et al., 2016; Peng et al., 2018) 

además de una alta densidad de otros tipos de artrópodos, como coleópteros, dípteros y 

colémbolos, cuyos huevos forman parte de la dieta de sus demás estadios depredadores (De 

Castro, 2015). Por otra parte, las garrapatas duras y blandas son ectoparásitos que necesitan 

de sangre para sobrevivir, reproducirse y mudar a su siguiente estadio. Estos arácnidos suelen 

buscar activa o pasivamente a sus hospederos, esperándolos en la vegetación o 

concentrándose en sus nidos. Las larvas de las garrapatas duras pueden alimentarse durante 

varios días de un hospedero en comparación a las blandas, las cuales pueden durar pocos 

minutos (Anderson y Magnarelli, 2008). Este hecho puede ser importante para su dispersión, 

ya que el tiempo que permanecen sobre el hospedero influye en su posibilidad de colonizar 

nuevos hábitats (Estrada-Peña, 2003; Roberts et al., 2013). Lo anterior se vió reflejado en las 

proporciones de garrapatas encontradas en este estudio, en donde las garrapatas duras fueron 

más frecuentes que las garrapatas blandas. De igual forma, el hábito generalista y oportunista 

de la mayoría de estos ectoparásitos permite que puedan usar un amplio rango de hospederos 

diferentes (Obiegala et al., 2021), lo cual también se vió reflejado en su presencia sobre la 

mayoría de las especies de estudio y a su prevalencia a lo largo del todo gradiente.  

Adicionalmente, es posible que la alta prevalencia de garrapatas en sitios heterogéneos 

corresponda a la cantidad de huevos que ovipositan, siendo más de 180000 huevos en las 

garrapatas duras y menos de cien en las blandas (Buchholz y Dick, 2017), lo cual podría 

promover una mayor permeabilidad en las especies terrestres que deambulan por estos sitios. 
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Esto se corroboró en un estudio realizado por Pruett-Jones y Pruett-Jones, (1991), en donde 

las aves que forrajeaban cerca al suelo presentaron una mayor prevalencia de garrapatas, en 

comparación a las aves del dosel (Walter y Proctor, 2013). Por tanto, la presencia de 

hospederos de hábitos terrestres y semiarborícolas en sitios más transformados también 

favorecería una mayor adquisición de estos ectoparásitos, dado que la mayoría de las larvas 

y las ninfas suelen encontrarse en el suelo, lo cual les permitiría parasitar a los pequeños 

mamíferos, aves y reptiles presentes en estas zonas con más frecuencia. Asimismo, la 

presencia de hospederos móviles que se muevan entre estos fragmentos aislados puede 

contribuir a su conectividad transportándolas desde los sitios de mayor densidad hacia otros 

hábitats nuevos, lo cual se fundamenta en la teoría de metapoblaciones y explica sus 

preferencias en este estudio (Hames et al., 2001; Estrada-Peña, 2003).  

Los ácaros macronísidos y laelápidos, son ectoparásitos polífagos y nidícolas (Klein et al., 

2018), lo cual les permite aprovechar la alta disponibilidad de hospederos que utilizan 

refugios a lo largo de ambientes heterogéneos, como se constató en este estudio (Walter y 

Proctor, 2013). De hecho, las altas prevalencias de estos ácaros sobre H. gaumeri y O. couesi, 

pueden corresponder a la localización de los nidos de estas especies, los cuales se ubican 

sobre la superficie del suelo, en cavidades o en las bases de los árboles y representan 

ambientes óptimos para su desarrollo (Martínez-Gallardo y Sánchez-Cordero, 1997; Cimé-

Pool et al., 2010). Esto también coincide con Wu et al. (2019), quien encontró una mayor 

intensidad de estos ectoparásitos en hábitats con algún grado de perturbación. Por otro lado, 

la amplia variedad de hospederos que algunas de las especies de ácaros macronísidos y 

laelápidos utilizan podría repercutir en estas preferencias, ya que también suelen presentarse 

en murciélagos, lagartos y aves que pueden ser abundantes en zonas de cultivo y bosques 

secundarios (Morand et al., 2006).  

Por otra parte, los ácaros de la familia Cheyletidae, se presentaron en menor proporción y 

estuvieron mayormente asociados a niveles intermedios de agregación del bosque 

semideciduo. Lo anterior podría corresponder a su marcada presencia en M. mexicana y S. 

toltecus, las cuales presentaron individuos en sitios caracterizados por una mayor 

predominancia del bosque secundario. Este tipo de ácaros puede habitar en los nidos y 

refugios de los pequeños mamíferos, así como en los nidos del dosel de ciertos tipos de aves 
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(Volgin, 1998), lo cual podría explicar su prevalencia en especies terrestres y arborícolas, 

como el uso de nidos en la hojarasca o cavidades en el suelo por parte de la rata algodonera 

y la reutilización de algunos nidos de aves o agujeros en los árboles por parte de M. mexicana 

(Alonso-Mejía y Medellín, 1992). 

Respuestas de las familias de ectoparásitos de las dos especies más frecuentes ante los 

predictores ambientales 

El análisis focalizado en H. gaumeri reforzó lo encontrado para los piojos de forma general, 

en donde ambientes con poca perturbación y mayor continuidad a nivel del paisaje 

favorecieron su prevalencia. Sin embargo, los ácaros listrofóridos presentaron una mayor 

tendencia hacia sitios más aislados, lo cual podría corresponder a la influencia de la matriz 

antrópica y la baja densidad del ratón de abazones en estos sitios. De igual manera, la marcada 

asociación de estos ácaros por zonas con una mayor densidad de borde también podría 

deberse a la disponibilidad de otras especies en las áreas de amortiguación (Giles, 2021). De 

forma general, las áreas de borde corresponden a una transición o discontinuidad entre dos 

tipos de hábitats, lo cual puede afectar a las especies nativas y favorecer el establecimiento 

de especies exóticas y generalistas (Lidicker, 1999). De igual forma, estos ecotonos 

representan una fuente de recursos alterna para las especies de hábitats adyacentes, por lo 

cual presentan una mayor disponibilidad de hospederos permanentes o temporales que los 

pueden utilizar como corredores. Por tanto, los altos niveles de estrés que H. gaumeri podría 

presentar en este tipo de ambientes contribuiría a una mayor densidad y prevalencia de estos 

ácaros, lo cual requiere de más investigación. Por otra parte, los demás ectoparásitos 

temporales como los ácaros trombicúlidos, macronísidos, laelápidos y las garrapatas duras 

mantuvieron su asociación por sitios más heterogéneos, lo cual, refleja su capacidad de 

utilizar otro tipo de hospederos en escalas de 1000 y 2000m, tal y como se observó de forma 

general para todas las especies de pequeños mamíferos.  

En contraste, la estructura de la vegetación reflejada en un mayor número de ramas y árboles 

junto con una menor altura del dosel resultó importante en las prevalencias de los 

ectoparásitos encontrados sobre O. phyllotis, como los ácaros trombicúlidos, las garrapatas 

blandas y las pulgas. Este hecho podría deberse a las características que estos sitios ofrecen, 

como una amplia gama de refugios para diferentes tipos de hospederos, tal y como ocurrió 
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en las preferencias de los ectoparásitos temporales a nivel general en cuanto a la composición 

y configuración del paisaje. Asimismo, los ácaros trombicúlidos y las pulgas presentes sobre 

la rata orejuda, mantuvieron sus asociaciones por sitios más heterogéneos a la escala de los 

2000 y 3000m, lo cual también corresponde a la ocurrencia de otros tipos de hospederos que 

comparten nichos ecológicos espaciales similares a los de O. phyllotis como ciertas especies 

aves y reptiles, así como al paso de especies domésticas circundantes como algunos gatos y 

perros. Lo anterior podría favorecerse por la cercanía de sitios como CCol, CRej y K120 a 

diferentes tipos de cultivos y asentamientos humanos, lo cual podría atraer a otras especies 

de mamíferos para las pulgas y artrópodos llamativos para los ácaros trombicúlidos.  

Finalmente, la ocurrencia de pseudoscorpiones foréticos sobre H. gaumeri y P. yucatanicus 

ya ha sido documentada en estas especies por Tapia-Ramírez, et al. (2022) con individuos 

del género Epichernes sobre H. desmarestianus y P. mexicanus en Chiapas, Mexico. Estas 

dos especies corresponden al medio de dispersión más frecuente de estos artrópodos, los 

cuales, aprovechan los nidos de los roedores para alimentarse de ácaros y pulgas. Esta 

relación simbiótica también se ha documentado con algunos coleópteros de la tribu 

Amblyopinini (Bittencourt y Rocha, 2002). Adicionalmente, los pseudoscorpiones pueden 

utilizar a estas especies como transporte para llegar a nuevos lugares y encontrar condiciones 

óptimas para su establecimiento y mantenimiento (Tapia-Ramírez, et al., 2022). Sin embargo, 

la razón por la cual estos artrópodos estuvieron mayormente relacionados a sitios con algún 

nivel de perturbación podría corresponder a requerimientos específicos y condiciones 

especiales que aún son desconocidos, ya que la información sobre la ecología e historia 

natural de estos organismos aún es escasa (Lira y Tizo-Pedroso, 2017; Tapia-Ramírez, et al., 

2022).  

Predictores del ectoparasitismo 

El análisis de dbRDA demostró una relación marginal entre la composición taxonómica y la 

susceptibilidad ante el ectoparasitismo. Este hecho alude a la importancia que tiene la 

identidad del hospedero para la abundancia y adquisición de ciertos tipos de ectoparásitos, 

ya que la variación en los mecanismos de sus estrategias de vida puede determinar una parte 

del éxito reproductivo o la supervivencia de algunos de los estadios de estos artrópodos 

(Cattadori et al., 2006). Por tanto, algunos aspectos de cada especie de hospedero, como su 
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esperanza de vida, su masa corporal y los patrones de movimiento a través del paisaje junto 

con los niveles de competencia o las propiedades del sistema inmunológico pueden 

determinar la cantidad de nichos disponibles para los ectoparásitos en el cuerpo de cada 

individuo (Balashov et al., 2007).  De igual forma, otros factores ecológicos, como el estrato 

de forrajeo y los sitios de anidación podrían determinar que grupos de ectoparásitos se 

adquieren, ya que no todos los hospederos están expuestos a las mismas condiciones y no 

todas las especies tienen la misma susceptibilidad de ser parasitados (Klein et al., 2018; Shuai 

et al., 2022). 

Por otra parte, la ausencia de una relación significativa con los demás predictores de este 

estudio puede aludir a la necesidad de incluir un conjunto de variables más específicas de 

una menor escala enfocadas hacia el microhábitat del hospedero, así como a la distribución 

y ecología de la comunidad de ectoparásitos sobre su cuerpo. Lo anterior, dado que algunos 

factores relacionados con la ocurrencia y estructura de la infracomunidad de los 

ectoparásitos, como la temperatura corporal, pueden facilitar o restringir la llegada de más 

artrópodos, dada la variabilidad en los nichos espaciales que pueden existir, lo cual 

incrementa o disminuye la competencia y provoca exclusión competitiva según la diversidad 

de estos (López-Pérez et al., 2022). De igual forma, otros aspectos más focalizados en la 

variación del pelaje, como el análisis de los cambios en su estructura, longitud, densidad, 

muda y cantidad también podrían determinar el éxito de ciertos grupos, ya que el pelo puede 

ser utilizado como refugio para evitar la remoción por acicalamiento (grooming) (Hawlena 

et al., 2006) y constituye uno de los aspectos que puede afectar la distribución de algunas 

especies de pulgas y los piojos (Parker y Holliman, 1972; Cannon, 2010; Pilosof et al., 2012).    

De forma similar, otros aspectos comportamentales como la intensidad del acicalamiento 

(grooming) pueden provocar una partición en el microhabitat de los ectoparásitos, reduciendo 

su abundancia y modulando su agregación, como se ha documentado en garrapatas y piojos 

(Klein et al., 2018). Lo anterior provoca que ciertos tipos grupos de artrópodos restrinjan su 

ubicación a sitios poco asequibles para el hospedero, como la zona dorsal y las orejas, como 

se ha documentado en Liomys pictus (Gómez-Rodríguez et al., 2015) y como se observó en 

varios de los roedores capturados en este estudio (Daniela Rodríguez Ávila, observaciones 

personales). Asimismo, los ectoparásitos pueden restringir su locación de acuerdo con su 
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morfología bucal y preferir zonas de fácil acceso con tegumentos más delgados y mayor 

capilaridad de fluidos corporales (Bittencourt y Rocha, 2002, Pilosof et al., 2012)  

Por otra parte, el estudio del sistema inmune también puede ser relevante para analizar parte 

de la susceptibilidad ante el ectoparasitismo, ya que, se ha documentado que la variación en 

los niveles de testosterona en los machos podría conllevar a una inmunodepresión, lo que 

puede incrementar su vulnerabilidad ante ciertos ectoparásitos (Shuai et al., 2022). Lo 

anterior también puede darse por el daño de tejidos que una determinada especie de 

ectoparásito puede provocar en el hospedero, lo cual puede facilitar o inhibir la ocupación de 

otros artrópodos (Veitch et al., 2020).  

CONCLUSIONES 

 

Los pequeños mamíferos no voladores son ampliamente reconocidos por su papel en los 

ecosistemas, en donde constituyen uno de los eslabones más importantes dentro de su 

mantenimiento, siendo presas de varios depredadores en la cadena trófica y realizando 

diversas funciones ecológicas como la depredación de insectos, la polinización y la 

dispersión de semillas (Morand et al., 2007; Young, et al., 2015). Este grupo presenta una 

amplia variedad de respuestas ante los cambios en el entorno que los rodea, lo cual depende 

de sus preferencias de hábitat y de sus estrategias de vida (Vázquez et al., 2000; Medvedev 

y Krasnov, 2006). Asimismo, la abundancia y composición de los ectoparásitos presentes en 

estas especies depende del grado de especificidad y dependencia de estos artrópodos hacia 

sus hospederos, además de aspectos relacionados con su ecología, como los estratos en donde 

se movilizan y su distribución geográfica.  

Las perturbaciones antrópicas pueden influir en la abundancia de los pequeños mamíferos y 

en la prevalencia de sus ectoparásitos, ya que el nivel de disturbio modifica sus densidades 

por causa de los cambios en la estructura de la vegetación y la configuración del paisaje, así 

como de la conectividad entre los fragmentos del bosque nativo. El estudio de los cambios 

en estas comunidades es relevante para la conservación de los ecosistemas dado el importante 

rol de los pequeños mamíferos al dispersar semillas de árboles ampliamente utilizados en la 

región como el sapote. Adicionalmente, algunas especies de este grupo son reconocidas como 

hospederos de múltiples ectoparásitos involucrados en la transmisión de patógenos 

zoonóticos, lo cual es sustancial para la salud humana (Poulin et al., 2006; Young, et al., 
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2015). Este hecho contribuye a que la información relacionada con la estructura y respuesta 

de estas comunidades a lo largo de gradientes antrópicos constituya un modelo valioso para 

entender la dinámica de sus interacciones y el posible impacto de la fragmentación sobre las 

mismas. Asimismo, el cambio en sus abundancias y prevalencias permite el análisis sobre la 

emergencia potencial de determinadas enfermedades zoonóticas y la regulación de las 

poblaciones de los roedores involucrados, así como también de la posible vulnerabilidad y 

pérdida de interacciones coevolutivas de los ectoparásitos especialistas. 

Nuestros resultados revelan que las comunidades de pequeños mamíferos dependen de las 

variaciones en los atributos del hábitat, como el área basal y la altura del dosel y de los 

cambios en el paisaje, como el grado de transformación y el porcentaje de cobertura de los 

distintos tipos de cobertura además del nivel de conectividad entre los remanentes del bosque 

nativo. Estos factores determinan sus abundancias de acuerdo con sus preferencias ecológicas 

y el grado de especialización en su dieta. Desde el punto de vista funcional, la variación en 

la composición de la comunidad de árboles es especialmente importante para la presencia de 

las especies granívoras, mientras que el nivel de heterogeneidad en el paisaje puede afectar 

o favorecer a las especies especialistas y generalistas, las cuales responden mayormente a los 

cambios en los tipos de cobertura y a la yuxtaposición entre fragmentos de distintas clases. 

Estas características favorecen la ocurrencia de especies con una mayor longitud de pata y 

cola desde un punto de vista funcional; mientras que, la ocurrencia de coberturas más 

transformadas como los campos agrícolas podrían favorecer a las especies más pequeñas.  

En relación con el ectoparasitismo, nuestros resultados revelan la importancia de conocer 

cómo la prevalencia de las diferentes familias de ectoparásitos responde ante los paisajes 

antrópicos, en donde un mayor porcentaje de coberturas más transformadas puede favorecer 

la presencia de ectoparásitos temporales y generalistas, como las garrapatas duras y blandas 

además de los ácaros trombicúlidos (pinolillos) y las pulgas. Lo anterior es de vital 

importancia, ya que algunas especies de estos ectoparásitos pueden constituir un riesgo 

potencial en la transmisión de enfermedades zoonóticas, dada su relación con bacterias 

patógenas de los géneros Borrelia, Leptospira y Rickettsia, las cuales son de importancia 

médica (Maaz et al. 2018). No existe un registro en la Norma Oficial Mexicana (NOM) para 

las especies de pequeños mamíferos capturadas en nuestro estudio, sin embargo, algunas 

investigaciones reportan la infección de algunos individuos de H. gaumeri y O. phyllotis con 
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Leptospira interrogans y Leishmaniasis (Espinosa-Martínez et al., 2015; Rodríguez-Rojas et 

al., 2020) junto con Peromyscus yucatanicus como reservorio potencial de Trypanosoma 

cruzi y Rickettsia. sp. (Ruiz-Piña y Wynsberghe, 2002). Asimismo, algunos estudios han 

encontrado que las especies de roedores de los géneros Sigmodon, Oligoryzomys y Oryzomys 

en México podrían estar involucradas en la transmisión del hantavirus (Ramos, 2008; Suzán 

et al., 2008; Novelo et al., 2011), esto sumado al hallazgo de pulgas de la especie 

Ctenocephalides felis sobre P. yucatanicus y Polygenis odiosus sobre O. phyllotis, las cuales 

resultaron infectadas con Rickettsia typhi y R. felis (Peniche-Lara et al. 2015).  

Por tanto, la prevalencia de los ectoparásitos involucrados en la transmisión de patógenos 

podría aumentar en las zonas más transformadas, dado el aumento en la abundancia de ciertas 

especies de pequeños mamíferos generalistas. Este hecho puede incrementarse con ciertas 

actividades como el cambio de uso del suelo y la deforestación intensiva en la región de 

Calakmul, lo cual podría provocar el desplazamiento de algunas especies de roedores hacia 

zonas depauperadas, asentamientos humanos y sitios de almacenamiento de cultivos 

agrícolas. Esta migración podría constituir un riesgo para las personas que entren en contacto 

con la saliva, heces u orina de estos roedores en esas áreas, como se ha encontrado en la 

transmisión de algunas enfermedades como el hantavirus (Novelo et al., 2011). Este riesgo 

se incrementa con algunas iniciativas que promueven la tala de zonas selváticas en la región 

(Novelo et al., 2011) como el tren maya, lo cual podría provocar el aumento del movimiento 

y la migración de las especies reservorio a nuevas zonas, además de promover la apertura de 

los ciclos infecciosos de estos ambientes hacia nuevos hospederos potenciales que puedan 

ser utilizados por ectoparásitos involucrados en zoonosis como la Leishmaniasis, la 

Borreliosis, la enfermedad de Lyme, entre otras.  

En este sentido, nuestros hallazgos indican que el conocimiento sobre las diferencias en las 

respuestas de los pequeños mamíferos y sus ectoparásitos ante los gradientes de perturbación 

es crucial para determinar el grado de influencia de los cambios en su hábitat y sus 

consecuencias. De igual forma, resaltamos cómo la conservación de los bosques nativos 

podría contribuir a controlar las poblaciones de especies de roedores generalistas por el 

mantenimiento de grandes depredadores como el jaguar en zonas poco perturbadas, así como 

la persistencia de especies de pequeños mamíferos y ectoparásitos especialistas. Lo anterior, 

podría contribuir a mantener una baja proporción de ectoparásitos generalistas en estas 
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comunidades de hospederos, lo que podría ser importante para las especies que son vectores 

de enfermedades transmisibles. Igualmente, resaltamos la relevancia y conservación del 

bosque secundario, el cual podría contribuir a restaurar las características originales del 

bosque maduro promoviendo el mantenimiento y conservación de algunos gremios y 

especies (Dent y Wright, 2009; Norden et al. 2009).  

Este estudio constituye un punto de entrada completo y subsecuente para la continuación de 

varias investigaciones enfocadas al análisis más detallado de las especies de ectoparásitos de 

las familias aquí encontradas, así como para el estudio y descripción de los patógenos 

derivados de estos artrópodos y especies de pequeños mamíferos. Recomendamos 

implementar los estudios que integren varios aspectos de estas comunidades a lo largo de 

gradientes de perturbación, dada la actual situación del cambio de uso del suelo, 

fragmentación y deforestación de los tipos de ecosistemas presentes en el territorio mexicano. 

Finalmente, hacemos un llamado para crear consciencia sobre el impacto de las 

perturbaciones humanas y las consecuencias que estas pueden tener sobre las dinámicas de 

las especies y el funcionamiento de los ecosistemas.  
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Apéndice 1. Atributos funcionales considerados para evaluar la respuesta de los pequeños mamíferos ante la variación en la 

vegetación y el paisaje además de la variación del ectoparasitismo entre especies.  

 

Tipo de atributo 

      Funcional / dimensión  

          Rasgo (unidad, fuente) 

MARMEX HETGAU OTOPHY PERYUC SIGTOL ORYCOU OLIFUL Interpretación 

 

Atributos de historia natural 

 

        

     Reproducción         

Duración de la gestación (día, 

SI) 

14 35 52 30 27 24 22 (E) Períodos de gestación más 

largos comprometen la 

supervivencia de las crías y el éxito 

reproductivo en ambientes 

heterogéneos, dada la reducción de 

la tasa de movimiento y el acceso a 

los recursos alimenticios por parte 

de las hembras gestantes.  

Tamaño de la camada (crías por 

camada, SI) 

11 4 2 3 6 4 4 (E) Tamaños de camada más 

grandes son ventajosos en hábitats 

heterogéneos, dado el incremento 

del éxito reproductivo y la 

posibilidad de dispersión de las 

crías. 

(P) Tamaños de camada más 

grandes tienen mayores niveles de 

prevalencia dada la facilitación de 

transmisión y oferta de alimento 

(piel muerta, secreciones 

glandulares) de las crías para los 

ectoparásitos nidícolas. 

     Nicho trófico         

          Gremio alimenticio (, SI) Insectivoro Granívoro Folívoro Granívoro Omnívoro Omnívoro Omnívoro (E) Las especies granívoras y 

frugívoras se ven mayormente 

afectadas ante las perturbaciones 

dada la reducción de especies de 
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árboles específicas que son 

importantes dentro de sus dietas, en 

comparación a las especies 

omnívoras, las cuales tienen una 

dieta más diversificada que les 

permite adaptarse a hábitats 

heterogéneos.   

     Nicho espacial         

Estrato de forrajeo primario (, 

SI) 

Arborícola Terrestre Semiarborícola Semiarborícola Terrestre Semiacuático Semiarborícola (E) Las especies arborícolas y 

semiarborícolas se ven mayormente 

afectadas por la perturbación dada 

la pérdida de especies de árboles o 

reducción de sus estratos de 

forrajeo principales, lo cual implica 

la reducción de sus recursos 

alimenticios y sitios de anidación. 

(P) Los hospederos terrestres 

tendrán mayores abundancias de 

ectoparásitos, dado el aumento de la 

tasa de encuentro en el mantillo y el 

sotobosque, ya que el estrato de 

forrajeo determinará la posibilidad 

de encontrar diferentes tipos de 

ectoparásitos. 

Rango hogareño (m2, SI) 1297 1650 2539 5000 4000 3700 4000 (E) Las especies con rangos 

hogareños más pequeños serán más 

sensibles ante la perturbación, dada 

la formación de parches y barreras 

físicas que los obliguen a amplificar 

sus rangos hogareños.  

(P) Rangos hogareños más largos 

pueden incrementar la abundancia 

de ectoparásitos dada la facilitación 

de su transmisión por el incremento 

en las tasas de contacto directo y 

sobrelapamiento de territorios con 

otras especies o congéneres. 

Localización primaria del nido 

(, SI) 

Árbol Orificio Orificio Madriguera Orificio Orificio Árbol (E) Especies con nidos ubicados en 

los árboles serán más susceptibles 

ante la perturbación dada la pérdida 
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de las especies que utilizan como 

sitos principales de anidamiento.  

 (P) Especies con nidos terrestres y 

subterráneos tendrán una mayor 

abundancia de ectoparásitos, dada 

la oferta alimenticia para larvas de 

pulgas y otros ácaros nidícolas 

como los laelápidos.  

Atributos morfológicos         

     Tamaño          

          Masa corporal (g, FM) 51.75 (5) 59 (152) 69 (98) 26.5 (12) 68.5 (8) 34 (3) 13 (2) (E) Especies mejor adaptadas 

tendrán masas corporales más 

grandes dada su capacidad de 

alimentarse de una mayor gama de 

recursos alimenticios en ambientes 

heterogéneos.  

 (P) Masas corporales más grandes 

tendrán una mayor abundancia de 

ectoparásitos dada la disponibilidad 

de una mayor cantidad de espacio y 

recursos para los ectoparásitos.   

          Longitud total (mm, FM)  291.75 (5) 260.55 (148) 249.27 (112) 177.37 (13) 202.5 (8) 196 (2) 160 (2) (P) Longitudes corporales mayores 

ofrecerán una mayor oferta de 

nichos espaciales para diferentes 

grupos de ectoparásitos, lo cual 

facilitará su coexistencia. 

     Cabeza         

Amplitud del arco cigomático 

(mm, SI) 

19.05  16.1 19.48 13.9  23 16 13.26 (E) Especies frugívoras y 

granívoras tendrán arcos 

cigomáticos más anchos y serán 

mayormente afectadas por las 

perturbaciones en comparación con 

especies insectívoras, dada la 

pérdida de sus recursos alimenticios 

en hábitats heterogéneos.   

     Partes posteriores         

Longitud de la pata (mm, FM) 19.35(5) 33.4 (152) 25.03 (114) 21.78 (13) 27.66 (8) 27 (2) 16 (2) (E) Las especies arborícolas y 

semiacuáticas tendrán una pata 

posterior más larga y serán más 
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sensibles ante la perturbación por 

causa de la reducción de las 

especies de árboles importantes en 

su éxito reproductivo. 

     Cola         

Longitud de la cola (mm, FM)  184.25(5) 148.32 (147) 130.31 (112) 95.95 (13) 92.91 (8) 128 (2) 104 (2) (E) Las especies arborícolas tendrán 

mayores longitudes de cola en 

comparación a las especies 

terrestres, semiacuáticas y 

semiarborícolas. Estas especies se 

verán mayormente afectadas por los 

eventos de perturbación dada su 

dependencia de los árboles y su 

estructura.  
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Especies: Marmosa mexicana (MARMEX), Heteromys gaumeri (HETGAU), Ototylomys phyllotis (OTOPHY), 

Peromyscus yucatanicus (PERYUC), Sigmodon toltecus (SIGTOL), Oryzomys couesi (ORYCOU), 

Oligoryzomys fulvescens (OLIFUL). La Duración de la gestación se expresa en días de embarazo y el Tamaño 

de la camada corresponde al número promedio de crías por camada (Gómez-Ortiz y Moreno, 2017; Castillo-

Figueroa y Pérez- Torres, 2021). El Gremio alimenticio corresponde al tipo de recurso alimenticio que 

comprendió más del 50% de la dieta de la especie, en donde una dieta principalmente compuesta por: frutas, 

flores, néctar, hongos (Frugívoro), semillas (Granívoro), insectos o artrópodos (Insectívoro), hojas o pasto 

(Folívoro). Cuando más de un tipo de recurso alimenticio comprende más del 50% de la dieta, se clasificó como 

“omnívoro” (Kissling et al. 2014; Verde Arregoitia et al. 2017). El Estrato primario de forrajeo fue tomado 

como el espacio en donde la especie desarrolla la mayoría de sus actividades de forrajeo en donde las especies 

que forrajean principalmente en el suelo son “Terrestre”, principalmente en los árboles o en el dosel 

“Arborícola”, en el dosel y en el suelo “Semiarborícola” y principalmente en zonas inundables “Semiacuático” 

(Rivas-Rodríguez y Linares, 2010; Carvalho-Coutinho y Alves de Oliveira, 2017; Culhane et al. 2022. El 

Rango hogareño fue considerado como el área promedio donde la especie desarrolla la mayoría de sus 

actividades ecológicas (Burt, 1943). La Localización primaria del nido se clasificó como el lugar en donde la 

especie prefiere anidar, siendo este espacio en los árboles “Árbol”, sobre el suelo, entre las rocas, arbustos o 

troncos caídos “Orificio” y subterráneo “Madriguera” siguiendo a Culhane et al. (2022). Para el caso de la Masa 

corporal y los demás rasgos morfológicos (Longitud total, Arco cigomático, Largo de pata posterior, 

Longitud de la cola), se presenta el promedio la especie. En el caso de las medidas tomadas en campo, se 

consideraron los dos sexos excluyendo a hembras embarazadas y juveniles. Las medidas consideradas como 

amplitud del arco cigomático en la literatura fueron en base a los trabajos de Roest, (1991); Mora et al. (2003); 

Loureiro et al. (2018) and Islam et al. (2021).  La columna de “interpretación” describe la posible asociación 

del atributo de la especie como respuesta a la variación ambiental (E), también como su susceptibilidad ante el 

ectoparasitismo (P). La fuente de obtención corresponde a medida en campo (FM) o información secundaria 

(SI). Nota: Ante la ausencia de estudios publicados relacionados con el rango hogareño de las especies M. 

mexicana, P. yucatanicus, O. couesi y O. fulvescens, se usaron los datos de sus congéneres más cercanos. De 

igual forma, algunos datos para Sigmodon toltecus, como el estrato primario de forrajeo, la localización primaria 

del nido, el rango hogareño y la amplitud del arco cigomático fueron tomadas de estudios realizados en su 

pariente más cercano S. hispidus, quien fue inicialmente considerado como la única especie de este género en 

México y luego redistribuido por análisis moleculares.  
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Apéndice 2a. Ejes de las ordenaciones de escalamiento multidimensional no métrico 

NMDS para resumir las variaciones en los predictores del hábitat por sitio  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Abreviaturas de los sitios: Reserva de Calakmul 1, 2 y 3 (RCa1, RCa2, RCa3); Nuevo becal 1 y 2 (NBe1 y 

NBe2); Caobas 1 y 2 (Cao1 y Cao2); Crescencio Rejón (CRej); Santa Rosa (SRos); Cristóbal Colón (CCol); 

Centauro del Norte (CNor), Kilómetro 120 (K120) y Veinte de Noviembre (VNov). 

 

 

 

 

 

 

 

SITIO 

 

ESTRUCTURA DE LA 

VEGETACIÓN 

 

 

COMPOSICIÓN DEL 

SOTOBOSQUE 

  

Axis 1 

 

 

Axis 2 

 

Axis 1 

 

Axis 2 

 

Cao1 

 

 

-0.436 

 

-0.602 

 

-2.932 

 

7.122 

 
Cao2 

 
-0.031 

 
0.219 

 
-10.304 

 
0.494 

 

 
CCol 

 
0.127 

 
-0.569 

 
-6.345 

 
2.020 

 

 
CNor 

 
0.441 

 
-0.566 

 
-4.950 

 
-2.710 

 

 

CRej 

 

-0.785 

 

-0.303 

 

-14.734 

 

2.113 
 

 

K120 

 

1.283 

 

0.221 

 

6.976 

 

6.648 
 

 

NBe1 

 

 

-0.262 

 

0.486 

 

15.492 

 

-2.571 

 

NBe2 

 

0.635 

 

0.037 

 

15.006 

 

2.701 

 

 
RCa1 

 
0.203 

 
-0.068 

 
34.148 

 
-4.811 

 

 
RCa2 

 
-0.028 

 
1.058 

 
-8.901 

 
-3.670 

 

 

RCa3 

 

-0.822 

 

0.574 

 

-13.979 

 

-6.316 
 

 

SRos 

 

0.084 

 

-0.071 

 

-13.584 

 

-3.219 
 

 

VNov 

 

-0.409 

 

-0.417 

 

4.107 

 

2.198 
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Apéndice 2b. Coeficientes de correlación de Spearman para los parámetros del hábitat. 

 

 

ESTRUCTURA DE LA 

VEGETACIÓN 
 

 

Valor de R y P 

 

Axis 1 Axis 2 

 
SpN 

 

 
-0.019; 0.950 

 
-0.097; 0.753 

 
IndN 

 

0.751; 0.003 
 

0.206; 0.499 

 

 

NBr 

 

0.861; <0.001 

 

-0.055; 0.858 

 

 

Bar 

 

-0.492; 0.087 

 

0.759; 0.003 

 

 

CanopyH 

 

-0.960; <0.001 

 

0.200; 0.511 

 

 

PAI 

 

-0.363; 0.223 

 

-0.319; 0.288 

 

 
UVD 

 
-0.369; 0.215 

 

-0.528; 0.064 

 

 
LiD 

 
-0.338; 0.258 

 

-0.770; 0.002 

 

 

COMPOSICIÓN DEL 

SOTOBOSQUE 

  

  

 
BGr% 

 

0.907; <0.001 

 
0.143; 0.641 

 

 

DBL% 

 

0.876; <0.001 

 

0.179; 0.558 
 

 

Lit% 

 

-0.977; <0.001 

 

-0.211; 0.487 
 

 

Rock% 

 

0.227; 0.455 

 

-0.473; 0.102 

 

 

Grass% 

 

0.388; 0.190 

 

0.059; 0.846 

 

 
UWP% 

 

0.720; 0.006 
 

0.818; 0.001 

 

 

Estructura de la vegetación: Número de especies (SpN), Número de árboles (IndN), Número de ramas (NBr), 

Área basal (Bar), Altura de los árboles emergentes (CanopyH), Plant Area Index (PAI), Densidad del 

sotobosque (UVD) y profundidad del mantillo (LiD). Composición del sotobosque: Suelo desnudo (BGr%), 

Ramas caídas y troncos (DBL%), Cobertura del mantillo (Lit%), Rocas (Rock%), Pastos (Grass%), y cobertura 

de leñosas (UWP%). Las relaciones significativas (valor de p ≤0.05) aparecen en negrita y las relaciones 

marginales (0.05<valor de p ≤0.10) aparecen en negrita y cursiva.  
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Apéndice 3a. Ejes de las ordenaciones de escalamiento multidimensional no métrico NMDS para resumir las variaciones en los 

predictores del paisaje por sitio  

 Paisaje 

 Composición Configuración Fragmentos del bosque semideciduo 

Escala 1000m 2000m 3000m 1000m 2000m 3000m 1000m 2000m 3000m 

Sitios de 

muestreo 
Axis 1 Axis 2 Axis 1 Axis 2 Axis 1 Axis 2 Axis 1 Axis 2 Axis 1 Axis 2 Axis 1 Axis 2 Axis 1 Axis 2 Axis 1 Axis 2 Axis 1 Axis 2 

 

Cao1 

 

 
-45.929 

 
9.421 

 
-30.386 

 
9.264 

 
-32.899 

 
2.161 

-0.529 -0.684 -0.302 -0.294 -0.246 -0.650 -0.038 0.386 -0.008 -0.289 -0.052 -0.316 

 
Cao2 

 

57.789 -4.922 47.932 -6.073 48.781 -3.653 0.617 -0.393 0.672 -0.260 0.767 -0.254 -0.656 -0.336 0.380 -0.290 0.182 -0.437 

 
Ccol 

 

-38.842 8.914 -29.025 12.352 -25.451 15.286 -0.291 0.121 -0.048 0.252 -0.242 0.472 0.209 0.147 -0.338 0.282 -0.352 0.351 

 

CNor 
 

11.278 -3.002 6.016 -0.167 1.073 -3.439 -0.055 0.346 0.123 0.258 -0.070 0.379 0.698 -0.681 -0.364 0.390 -0.298 0.392 

 

CRej 
 

-40.848 -2.572 -26.844 -7.884 -25.885 -12.500 -0.720 0.192 -0.837 0.311 -0.620 -0.090 0.071 0.241 -0.120 -0.094 -0.108 -0.120 

 

K120 
 

-37.375 19.248 -17.781 14.868 -9.290 11.181 -0.207 0.319 -0.285 0.206 -0.334 0.044 0.010 0.504 -0.261 0.044 -0.217 -0.011 

 

NBe1 

 

63.547 0.416 49.124 -2.904 46.200 -4.439 0.824 -0.273 0.713 -0.172 0.822 0.000 -0.799 -0.263 1.194 0.424 0.351 -0.067 

 

NBe2 

 

-30.148 28.525 -20.289 23.549 -26.023 19.832 -0.422 0.085 -0.597 -0.230 -0.230 0.089 0.253 0.062 -0.212 0.029 -0.255 0.154 

 
RCa1 

 

38.201 -16.251 16.579 -18.166 9.419 22.327 0.044 0.194 -0.068 -0.184 -0.059 0.024 0.472 -0.406 -0.160 0.124 -0.163 0.057 

 

RCa2 

 

63.765 0.025 54.756 -2.340 52.015 -8.367 1.336 0.155 1.187 0.378 0.835 0.113 -0.919 -0.164 0.347 -0.406 1.265 0.277 

 

RCa3 
 

41.868 4.828 22.634 5.656 23.277 -4.404 0.256 0.030 0.182 -0.083 0.116 -0.126 0.242 -0.104 -0.107 -0.152 -0.042 -0.258 
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Abreviaturas de los sitios: Reserva de Calakmul 1, 2 y 3 (RCa1, RCa2, RCa3); Nuevo becal 1 y 2 (NBe1 y NBe2); Caobas 1 y 2 (Cao1 y Cao2); Crescencio Rejón 

(CRej); Santa Rosa (SRos); Cristóbal Colón (CCol); Centauro del Norte (CNor), Kilómetro 120 (K120) y Veinte de Noviembre (VNov). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
SRos 

 

 

-56.184 

 

-60.273 

 

-57.578 

 

-34.882 

 

-41.658 

 

-36.481 

 

-0.737 

 

-0.268 

 

-0.750 

 

0.096 

 

-0.680 

 

-0.123 

 

-0.039 

 

0.465 

 

-0.104 

 

-0.183 

 

-0.110 

 

-0.057 

 
Vnov 

 

-27.122 15.643 -15.138 6.728 -19.558 2.496 -0.116 0.175 0.009 -0.277 -0.056 0.120 0.495 0.151 -0.247 0.121 -0.201 0.035 
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Apéndice 3b. Coeficientes de correlación de Spearman para los parámetros del paisaje.  

 

Paisaje 

 

Escala espacial 

1000m 2000m 3000m 

 

Composición 

 

Axis 1 Axis 2 Axis 1 Axis 2 Axis 1 Axis 2 

 

AFi 

 

-0.961; <0.001 0.060; 0.844 -0.895; <0.001 0.022; 0.943 -0.795; 0.001 -0.176; 0.563 

 

SFF 

 

-0.679; 0.011 0.718; 0.006 -0.674; 0.012 0.779; 0.002 -0.718; 0.005 0.535; 0.057 

 
SFo 

 

0.978; <0.001 -0.241; 0.426 0.994; <0.001 -0.197; 0.517 0.939; <0.001 -0.131; 0.668 

 
Tfo 

 

-0.082; 0.789 0.406; 0.168 -0.335; 0.263 0.159; 0.603 -0.175; 0.565 0.467; 0.107 

 

Configuración 

 

      

 

CLUMPY 
 

0.027; 0.929 -0.027; 0.929 -0.247; 0.415 -0.577; 0.039 0.148; 0.628 -0.934; <0.001 

 

IJI 

 

-0.515; 0.071 0.652; 0.016 -0.746; 0.003 0.495; 0.085 -0.829; <0.001 0.076; 0.802 

 

MESH 

 

0.912; <0.001 -0.060; 0.845 0.840; <0.001 -0.093; 0.762 0.851; <0.001 -0.175; 0.565 

 

ENN 

 

-0.913; <0.001 -0.228; 0.453 -0.910; <0.001 -0.203; 0.505 -0.751; 0.003 -0.390; 0.186 

 

Fragmentos del bosque 

semideciduo 

 

      

 

AREA 

 

-0.197; 0.517 -0.829; <0.001 1.000; <0.001 0.098; 0.748 1.000; <0.001 -0.230; 0.448 

 
ED 

 

0.972; <0.001 -0.209; 0.494 -0.489; 0.090 0.637; 0.019 -0.571; 0.041 0.791; 0.001 

 0.747; 0.003 -0.615; 0.025 0.274; 0.364 0.664; 0.013 0.269; 0.373 0.598; 0.030 
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Composición: Zonas de cultivo (AFi), Bosque secundario (SFF), Bosque semideciduo (SFo) y Bosque espinoso (Tfo). Configuración: índice de agregación 

(CLUMPY), índice de interpersión y yuxtaposición (IJI), índice del número efectivo de malla (MESH) e índice de distancia al vecino más cercano (ENN). 

Configuración de los fragmentos del bosque semideciduo: Área promedio (AREA), Densidad de borde (ED) e índice de área (SHAPE). Las relaciones 

significativas (valor de p ≤0.05) aparecen en negrita y las relaciones marginales (0.05<valor de p ≤0.10) aparecen en negrita y cursiva.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

SHAPE 
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Apéndice 4. Análisis de redundancia basado en distancias para evaluar la respuesta de los pequeños mamíferos ante los predictores 

ambientales 

 

a) Escala del paisaje a los 2000m 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

b) Escala del paisaje a los 3000m 
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Apéndice 5. Análisis de redundancia basado en distancias para evaluar la respuesta de las familias de ectoparásitos ante los predictores 

ambientales 

 

a) Escala del paisaje a los 2000m 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

b) Escala del paisaje a los 3000m 

 

 

 

 

 



103 

 

Apéndice 6 . Análisis de redundancia basado en distancias para evaluar la respuesta de las familias de ectoparásitos encontradas en las 

dos especies más frecuentes ante los predictores ambientales 

 

a) Análisis de las familias de ectoparásitos encontradas en Heteromys gaumeri 
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b) Análisis de las familias de ectoparásitos encontradas en Ototylomys phyllotis 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



105 

 

Apéndice 7. Análisis del RLQ y las cuatro esquinas para evaluar la respuesta de los atributos funcionales ante los predictores 

ambientales 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Predictores del hábitat: Ejes de la composición “VegComp1 y 2”, estructura “VegStruct1 y 2” y composición del sotobosque “UnderstComp1 y 2”. Predictores del paisaje: Ejes de la composición 

“LandCompo1 y 2”, Configuración “LandConfig1 y 2” y configuración de los parches de SFo "PatchForestConfig1 y 2”. Los nombres de los atributos funcionales se muestran en inglés. El color rojo 

indica una relación positiva y el azul una relación negativa con el eje correspondiente de la relación.  
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Apéndice 8. Cálculos de diversidad verdadera mediante los números de Hill de las especies de pequeños mamíferos presentes a lo 

largo del gradiente de estudio 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Abreviaturas de los sitios: Reserva de Calakmul 1, 2 y 3 (RCa1, RCa2, RCa3); Nuevo becal 1 y 2 (NBe1 y NBe2); Caobas 1 y 2 (Cao1 y Cao2); Crescencio Rejón (CRej); Santa Rosa (SRos); Cristóbal 

Colón (CCol); Centauro del Norte (CNor), Kilómetro 120 (K120) y Veinte de Noviembre (VNov).
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